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RÉSUMÉ
Les expressions générales de Lotka définissant le taux de natalité el la structure d'âge d'une population stable
sont rappelées et explicitées. Le modèle général se simplifie lorsqu'on fait notamment l'hypothèse que la courbe de
survie est exponentielle ou mu/liexponentielle.
Les principes retenus pour passer du modèle généT'a1 au modèle particulier proposé, ainsi que la représentativité
des deux types de fonctions de survie précédents sont brièvement diswtés. Les conditions de stabilité afférentes à
l'expression de la structure en termes de stades de développement, la seule possible, sont dégagées et discutées, en
partant d'une exp,'ession de la structure dans une «échelle biologique» dont l'unité d'âge est la durée du stade embryon-
naire (De). Le niveau d'action du rapport N EIN A (nombre d'embryonslnombre d'adultes) et de la durée relative
du stade juvénile (D'; = Dj 1De) sur la structure et le taux de natatité, sont définis dans ce cadre. En première
approximation ces deux variables définissent la fonction de fécondité de l'espèce exprimée dans l'échelle biologique.
En considérant la structure au niveau des stades embryonnaire (E), juvénile (J) et adulte (A.), l'application
du modèle particutier permet d'aboutir à des relations associant les paramètres d'accroissement et les paramètres De
et D j qui caractérisent la population, aux rapports N El N A' N JIN A et N ElNT qui définissent sa structure.
Dans une population stable à courbe de survie des embryons et des individus libres exponentielle, le taux de
1
natalité est exp"imé en fonction du rapport;\" ElNT par la relation b =- ln (1+N EINT)' et la durée relative du
De
. .' "ln (NTIN A )
stade J uve11!le par D J ~~ 1 (1 TH r \; )
n +', El j T .
La première permet d'estimer le taux de natalité d'une population naturelle. Ses conditions d'application sont
précisées et brièvement discutées. La méthode expérimentale d'estimation de b init ialement appliquée par K orinek
est diswtée. Une méthode graphique d'évaluation de ce taux est également proposée.
La reproduction sous forme graphique du modèle permet de décrire globalement l'état d'une poputation,
facilitant l'analyse de son évolution ou les études comparées.
U ne application aux populations du lac Tchad est esquissée. L'évolution de structure (NJIN A) observée chez
Moina micrura entre 1968 (lac de haut niveau) et 1973 (basses eaux) peut êlT'e considérée comme conforme au modèle,
résultant d'une modification de ta fonction de fécondité (augmentation de N BIJV A; diminution de D;), elle-même
provoquée paT' une amélioration des conditions de nutrition. En ne prenant en compte que les données relatives à des
conditions proches des conditions d'application du modèle, on constate que bDe varie avec NEIN A selon une même
relation linéaire chez Diaphanosoma excisum et chez Maina. La relation diffère chez Basmina.
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SUMMARY
BIRTH RATE AND RELATlONSHIP BETWEEN THE PARAMETERS OF GROWTH
AND ABUNDANCE IN A STABLE AGE STRUCTURE POPUL.'-TlO]\;:
Cladocera with parthenogenetic reproduction
The Lotka {ormula which detel'mines the birth ,'ate and the age structure o{ a stable population are {ormulated
and explained (l.1.). The geneT'al model becomes simplified when the hypotesis is made that the survivorship curve
is exponential or muliiexponential ({unction (l)) (see p. 22).
The principles used in making this modification o{ the general model to a proposed model and the two preceding
types o{ survival (unction are bl'iefly discussed in the fil'st section (généralités). The proposed model is described
in 1.2.
The stability conditions re!ating to the expression o{ the structure in terms o{ stages o{ development are descl'ibed
in the same section on the basis o{ an expression o{ the structure on a « biological scale» whose age unity is the
duration o{ the embryonic stage (De). The way by which the ratio S E/NA (number o{ embryos/number o{ adults) and
the relative duration o{ the juvenile stage (D~ = D j/De) influence the structure and the birth rate are defined within
this {ramework. These two variables approximately define the {unction o{ {ecundity o{ the species expressed on the
biological scale.
When dealing with a population structure which includes the embryonic (E), juvenile (J) and adult (A)
stages only, application o{ the proposed model gives Ihe relations connecting parameters o{ growlh and the pal'ameters
De and Dj which characterize Ihe population, to the ratio.ç .YE /1YA , ;\'J/NA and lYE/ST which define the structure
(2. and 3.).
In a slable population with an exponential slll'L'ivai Clll'l'e {or the embryos and the {ree individuals, the birth
rate is expressed as (unction o{ Ihe ralio N E/NT by the relation (28) b = -~ ln (l +lYE/ST) (2.2.), and the relalit'e
De
d . {l" b (36) DU ln (JYT/.YA )uratLOn 0 Ile} lwen zle slage y J = 1 (1 \' /.\' (3.).
n +" E' T)
Relation (28) allows Ihe eslimation o{ Ihe birth rate o{ a natural population. The necessary conditions {or
ifs use are precised and discussed. Korinek' s experimental method (or estimating birth rate is discussed (4.1.).
A new graphical method is proposed (4.1.).
The graphical expression o{ Ihe model (fig 5 and 6) allows rough descriplion o{ Ihe slale o{ a nalurat population,
{acilitating analysis o{ its evolution or comparative sludies.
An application o{ Ihe mode! to populations in Lake Chad is outlined. The di{{erence in structure (NJ/NA )
obseT'ued in a population o{ ~Ioina micrura between 1968 (when Ihe Lake was at a high leuel) and 1973 (when the
water level was low), can perhaps be considered as con{orming to the model, and explained by the modification o{
Ihe {ecundity {unction only (decrease o{ D~ and increase o{ NE/NA)' The change probably resulis {rom the beller
nutritional conditions during the low water level period. Il was also shown that bD e varies with NE/A A wilh the same
linear relationship in Diaphanosoma excisum and Moina. The relationsship is differenl (or Bosmina longirostris.
INTRODUCTION
Sauf estimation sur une base expérimentale, le taux instantané de natalité b d'une population de Cladocères
à reproduction continue est généralement évalué une fois connus la durée De du développement embryonnaire (')
de l'espèce considérée et les nombres d'embryons (NE) et d'individus libres (NT) contenus dans un même échan-
tillon de la population. La méthode est applicable aux espèces chez lesquelles l'œuf est porté par la mère jusqu'au
terme de son développement.
La première formule, bE = ln (1-+ - NE ) a été définie par EDMONDSON (1960) et appliquée aux
- Oe·NT '
(') Voir glossaire.
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1Cladocères notamment par HALL (1964), TAPPA (1965) et WRIGHT (1965). La seconde, b = n-ln (l +NE/NT ),
e
plus générale, a été proposée par GRAS (1967) puis par PALOHEIMO (1974), et mentionnée par EDMONDSON
(1968). Toutes deux impliquent l 'hypothèse de stabilité de structure de la population. Les auteurs cités les ont
toutefois établies en partant de raisonnements différents et sans en préciser clairement ou complètement les
limites d'utilisation.
Le problème est ici repris sur la base des principes et expressions définissant la population stable établis par
Lotka.
PLAN
GÉNÉRALITÉS
1. LA POPCLATION STABLE
1.1. Cas général: formules génèralc's définissant la structure et les paramrlres d'accroissement
1.1.1. Fonction de répartition dc's effectifs par âge; notions d'effectif réel ct réduit
1.1.2. Fonction de répartition des proportions par âge
1.1.3. Taux de natalité
1.1.4. Taux d'aecroissemént
1.1.5. Taux de mortalité générale
1.2. Modèle particulier
1.2.1. Définitions el formules gènérales
- Courbes dl' survie pt de structure hypothètiques
- Formutes exprimant l'effectif d'un groupe d'âge et le taux de natalité
- Taux de mortalité extrinsèque ct intrinsèque et relations entre les paramètres d'accroissement
1.2.2. Calcul du taux d'accroissement, du taux de natalité ct de la structure
1.2.3. Expression de la structure et des paramètres d'accroissement dans une échelle d'âge dont l'unité est la variable De.
Notion de durée relative de développement
1.2.4. Conditions de stabilité de la structure exprimée en termes de stades de dèveloppement
2. EXPRESSION DU TAUX DE NATALIT~~ EX FONCTION DU NOMBRE D'EMBRYONS
2.1. Prise en compte des embryons dans la structure. Définition du taux de ponte
2.2. Exprl'ssion du taux de natalité en fonction du rapport NdNT
2.2.1. Cas général: (r'+dE)# 0
2.2.'2. Cas d'une répartition par âge des embryons uniforme: (r' + dE) = 0
3. RELATIONS ENTRE LES NOMBRES D'E)IBRYONS (NE\' DE JEUNES (NJ), D'ADULTES (NA), LES DURÉES DE DÉVELOPPEMENT
EMBRYONNAIRE ET JUVÉNILE ET LES PARAl'.IÈTRES D'ACCROISSEMENT
3.1. Cas général (courbe de survie conforme à la fonction (1))
3.2. Cas particulier (courbe de survie exponentielle)
3.3. Expression incorporant la durée relative de développement juvénile Dj/De
4. DISCUSSION
4.1. Autres méthodes d'estimation du taux de natalité
4.1.1. Estimation à partir de la structure observ<'e
4.1.2. Estimation sur une base expérimentale
4.2. Reproduction graphique des relations entre NE, NA et NJ
4.3. Application aux populations du lac Tchad
GÉNÉRALITÉS
LOTKA (in ANDREWARTHA et BIRCH 1954, et LOTKA 19:39) a démontré qu'une population quelconque dans
laquelle les fonctions de survie (l(x») et de fécondité (m(x») restent constantes, tend vers une structure d'âge
stable dans le temps, pour s'accroître à un taux constant désigné par p et appelé taux intrinsèque d'accroissement
en raison de son indépendance vis-à-vis de la structure initiale de la population (*). Les paramètres d'accroisse-
(') L'expression. taux intrinsèque ,) sera utilisée par la suite dans un sens plus restrictif, celui de taux d'accroissement de
la population fictive, désigné par rm (p. 22 et '24).
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ment et la structure de la population sont déterminés par les fonctions de ourvie et de fécondité selon le modèle
défini par l'auteur; x désignant l'ùge compté à partir de la naissance (âge noté x = 0), ces fonctions donnent
respectivement
la probabilité I(x) qu'a, à sa naissance, un individu femelle de survivre jusqu'à l'âge x, exprimée par rapport
à une valeur 1 à la naissance (1 (0) = 1) ;
le taux de fécondité par âge m(x), nombre de nouveaux-nés femelles produits par intervalle de temps dt
par une femelle féconde d'âge x compris entre x et x+dx.
Les populations humaines sont pratiquement le seul cas de population naturelle à recrutement continu
où ces fonctions sont évaluables et le modèle de LOTKA appliqué à l'étude de leur démographie (' ').
Chez les invertébrés, AXDREWARTHA et BIRCH, ainsi que d'autres (MARSHALL 1962, HALL 1964), appliquent
ce modèle pour analyser l'influence de divers fadeurs sur la capacité d'accroissement d'une espèce, en partant
de fonctions de survie et de fécondité établies expérimentalement en milieu contrôlé. Ces deux auteurs désignent
alors par rm la valeur particulière de p déduite de ces fondions. rm correspond ainsi au taux d'accroissement d'une
espèce se développant seule dans un espace illimité, i.e. dans des conditions d'environnement excluant tout
phénomène limitant, tel que saturation (< crowding ») compétition, parasitisme, prédation, ... Par principe, la
seule mortalité qui intervient étant d'origine physiologique, rm mesure la capacité innée d'accroissement de
l'espèce dans ccs conditions, notion introduite par ces deux auteurs.
Partant du modèle général défini par LOTKA, il sera proposé ici un modèle particulier adapté à l'étude de la
dynamique des populations naturelles de cladocères, qui pcrmet notamment d'aboutir à des expressions simples
exprimant, dans l'hypothèse de stabilité, les relations entre les durées de développement embryonnaire et juvénile
de l'espèce et les paramètres d'accroissement et d'abondance de la population. L'hypothèse de départ pst que
la courbe de survie a une forme exponentielle (fonction (2) suivante) ou plus généralement multiexponentielle,
dans laquelle I(x) est une fonction exponentielle de la forme:
-di
(1) Ilx) ( ) = 1 (x 1) e
, x i-I' xi [-
(x-x i-I)
dans chaque intervalle d'âge entre les âges 0 et 1\1, avec un taux de
mortalité di non identique pour tous les groupes d'âges de la population.
- x désigne l'âge en jours;
- i est le numéro, compris entre 1 et m, d'un quelconque des groupes d'âges constituant la population;
- Xi-l et Xi sont les limites du groupe i, soit respectivement l'âge des individus entrant dans le groupe ct celui des individus
entrant dans le groupe suivant;
- di est le taux de mortalité s'appliquant aux individus du groupe i;
- :\1 est l'âge maximum, défini plus loin;
- I(x i_l ) est la probabilité dl' survie des individus entrant dans le groupe (soit 1 pour les individus du groupe 1 : 1(0) = 1) ;
Dans le cas particulier où ce taux di est identique dans tous les groupes, la courbe de survie est exponentielle
entre les âges 0 et M :
(2) I(x) (O,M) = e , de étant mis pour di.
(* *) La fonction de fécondité établie empiriquement n'est pas strictement conforme à la définition générale ci-dessus. Dans
les populations humaines, le taux de fécondité par âge exprime ordinairement le nombre de filles nées vivantes produites par an
par femme d'âge x. Chez les invertébrés, fonctions de survie et de fécondité sont déterminées expérimentalement par l'observation
périodique d'une cohorte d'effectif initial No, depuis sa production au temps t = ° jusqu'à sa disparition. Le principe est de noter
à chaque examen de la cohorte, le nombre de survivants Nt et, lorsque la cohorte est devenue adulte, le nombre de nouveaux-nés
qu'elle produit par intervalle de temps unité (de t à t+l, soit généralement un jour chez les cladocères à reproduction parthénogé-
nétique, cas que nous examinons ici). Dans ce cas, l'âge est égal au temps et chaque intervalle détermine normalement l'intervalle
d'âge de chaque groupe d'âge considéré dans la structure de la population stable construite à partir des fonctions obtenues. lei,
nous désignerons par son numéro (i) un groupe quelconque et par xi-l et Xi ses limites. Les observations expérimentales donnent
- les probabilités de survie 1(x) estimées à chaque examen par le rapport Nt/No ; la fonction de survie est représentée par
une courbe tracée ~n reportant les probabilités obtenues, aux limites Xi-l et Xi des groupes i successifs;
- les taux de fécondité mi relatifs aux groupes d'individus adultes considérés: nombre de nouveaux-nés femelles nés vivants
produits par unité de temps par une femelle moyenne du groupe; il est égal au rapport du nombre de nouveaux-nés produits
par la cohorte de t à t+ 1 et du nombre moyen de survivants durant l'intervalle; la fonction de fécondit& peut sc l'eprésenter sous
la forme d'un diagramme en bâtons; les taux mi sont ordinairement reportés au centre des groupes i, alors que dans l'exemple
particulier de la figure 2b ils sont reportés à la limite supérieure des groupes.
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Fig. L - Évolution dans le temps d'une population (population réelle) stable et reconstitution de la structure observée à un
moment donné t, pour une population stationnaire (d) ou en voie d'accroissement (a, b, cl. Les cohortes sont symbolisées par un
rectangle.
Parmi les facteurs auxquels une espèce se trouve soumise dans son milieu, on peut distinguer:
les facteurs intrinsèques, desquels dépendent la mortalité physiologique, l'activité métabolique, et par suite
le potentiel d'accroissement de l'espèce; il s'agit des caractéristiques physiques et biotiques du milieu
(température... , quantité de nourriture, métabolites ... ) ;
et les facteurs extrinsèques, qui empêchent que l'espèce atteigne durablement la capacité d'accroissement
correspondant aux caractéristiques précédentes.
Parmi les facteurs extrinsèques, il convient de séparer les facteurs de mortalité proprements dits (parasi-
tisme, prédation ... ) de ceux liés aux phénomènes de compétition et de saturation. Les premiers diminuent
directement la probabilité de survie de tout individu d'âge x par rapport à celle qu'il aurait au même âge s'il
n'était soumis qu'à des causes de mortalité physiologiques, donc aux seuls facteurs intrinsèques. En se plaçant
dans des conditions écologiques moyennes, les seconds interviennent essentiellement et par le biais des facteurs
eah. O.R.S.T.O.M., sér. Hydrobiol., vol. XII, nO 1, 1978 : 19·63.
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biotiques, sur la fonction de fécondité, n'ayant qu'une action indirecte et relativement négligeable sur la survie.
Ils peuvent être rangés avec les facteurs intrinsèques. On considère par ailleurs que la présence dans le milieu
d'un prédateur, d'espèces compétitrices, n'affecte pas le comportement ou l'activité métabolique de l'espèce
considérée. Ne seront donc conservés ici comme facteurs extrinsèques que les facteurs de mortalité par parasi-
tisme et par prédation, pour ne citer que les plus évidents.
Par suite de l'instabilité de tous ces facteurs, la structure et le tauxd 'accroissement observé r (glos-
saire) d'une population naturelle sont constamment variables. Il est cependant possible de considérer qu'à ces
facteurs correspondent, à un moment donné, des fonctions de survie et de fécondité déterminées, et, partant
de là, de définir deux notions de population stable.
La première prend en compte la totalité des facteurs et peut ainsi être considérée comme représentative
de la population naturelle. La seconde ne prend en compte que les facteurs intrinsèques, ce qui la rend assimilable
au cas traité dans les études expérimentales mentionnées précédemment.
Nous appellerons:
(a) population naturelle stable (taux d'accroissement r') la première, et fonctions naturelles (ou écologiques)
de survie et de fécondité, les fonctions déterminées par la totalité des facteurs précédents;
(b) population fictive (taux d'accroissement rm) la seconde, et fonctions intrinsèques de survie et de fécondité
celles qui correspondent aux seuls facLeurs du même nom.
Par extension, les termes intrinsèque et population fictive s'appliqueront respectivement aux fonctions
expérimentales et à la population stable qu'elles définissent. De la même manière, on appellera respectivement
taux de mortalité intrinsèque et extrinsèque, ceux qui correspondent à la mortalité physiologique d'une part
et aux mortalités par parasitisme et par prédation d'autre part.
r' définit la capacité naturelle d'accroissement de la population considérée à un moment donné, et rm sa
capacité innée.
Dans les deux notions de population stable, la fonction de fécondité est identique. Seules diffèrent les
fonctions de survie, de sorte que, dans le modèle particulier considéré ici:
r' et rm vérifient l'inégalité r' <rm selon que le taux de mortalité extrinsèque est ou non supposé nul;
r' et la structure de la population naturelle stable dérivent de ceux de la population fictive du seul fait de la
modification de la courbe intrinsèque de survie par les facteurs de mortalité extrinsèques.
Connaissant, par observation expérimentale, la forme de la courbe intrinsèque de survie, on peut en déduire
celle de la courbe écologique en présumant du type de modification qu'apportent les facteurs extrinsèques à la
courbe intrinsèque. La représentativité des formes attribuées par hypothèse à la courbe écologique (fonctions (1)
et (2)) sera sommairement discutée sur ces bases.
Les courbes de survie établies expérimentalement chez les c1adocères par quelques auteurs (ANDERSON
et JENKI:"l 1942: Daphnia magna; FRANK el al. 1957 : D. pulex; MARSHALL 1962: D. pulex; HALL 1964: D.
galeala mendolae ; HALL el al. 1970 : Ceriodaphllia) sont de type rectangulaire (fig. 2d, courbe 1). Ce type paraît
être généralisable à l'ensemble des cladocères, donc à la population fictive au sens général défini plus haut.
Si à la courbe intrinsèque de type rectangulaire on applique un taux de mortalité extrinsèque identique et
constant pour tous les individus de la population, on aboutit à une courbe écologique d'allure exponentielle.
Lorsque ce taux quoiqu'identique et constant pour les individus d'un même groupe, diffère selon les groupes
on obtient alors une courbe d'allure multiexponentielle (hypothèse générale).
Pour ne considérer que la dernière des hypothèses ci-dessus, on peut penser que la condition entraînant
une diminution de l(x) de type exponentiel à l'intérieur de chaque groupe d'âge, i.e. une mortalité identique
et constante pour tous les individus du groupe, est remplie lorsqu'il s'agit de mortalité par prédation et que les
individus du groupe ont une morphologie et un comportement analogues. Ceci est réalisé chez les c1adocères et
plus généralement chez nombre d'organismes se développant par mues successives. Il n'en est pas nécessairement
de même par exemple pour d'autres facteurs de mortalité, tel le parasitisme, qui entraîne probablement une
diminution de l(x) de forme différente. La courbe naturelle de survie a ainsi a priori d'autant plus de chances
de tendre vers l'une ou l'autre des deux fonctions précédentes que la prédation exercée sur l'espèce est grande.
On en vient ainsi à estimer que la représentativité de ces fonctions est subordonnée au degré de réalisation
de deux conditions :
- la courbe intrinsèque de survie est de type rectangulaire,
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Fig. 2. - Courbe de survie (2a), diagramme de fécondité (2b), et structure d'âge de la population (population réduilej définie dans
le tableau II. Mêmes données observées par ~IARSHALL chez naphnia pulex : 1 courbe de survie; 4 diagramme de fécondité;
3 courbe de structure :."l(x)/dx. 2 courbe de survie reelangulaire déduite de la courbe 1 (voir lexie).
la prédation prédomine largement sur les autres facteurs de mortalité entre les âges 0 et 1\1 (la pression de
prédation étant évidemment supposée constante).
Les observations expérimentales disponibles et le fait que les prédateurs des cladocères sont nombreux et
exercent une pression de prédation généralement élevée suggèrent que ces conditions, et par suite les formes
attribuées par hypothèse à la courbe de survie dans le modèle proposé ici, sont réalistes lorsqu'on se place dans
des conditions écologiques moyennes.
Dans les déductions précédentes, on s'en tient à une courbe intrinsèque de survie de type rectangulaire,
de sorte que les mortalités physiologiques et extrinsèques sont intégrées au niveau de chaque groupe d'âge.
Dans le modèle proposé, à la courbe de type rectangulaire 1 est substituée la courbe rectangulaire
théorique '2 (fig. '2 dl. Ce faisant, on suppose que la mortalité, essentiellement répartie dans les derniers groupes
d'âge dans le type rectangulaire (voir flgure), est concentrée à l'âge 1\1, qui définit ici l'âge maximum de l'espèce.
1\1 se confond pratiquement avec l'espérance de vie à la naissance lorsque la courbe expérimentale a la forme
presque idéale de la figure '2 d.
De la substitution résulte une séparation des deux types de mortalité, qui apporte une simplification au
niveau de l'analyse et des calculs. La courbe hypothétique de survie multiexponentielle, pour ne citer que le cas
général, découle alors de la courbe rectangulaire par application entre les âges 0 et ~I des taux di relatifs aux
différents groupes, de sorte que, dans la population naturelle stable:
la mortalité intrinsèque n'intervient qu'à l'âge !VI : on admet ainsi que tous les individus d'âge M présents
au temps t dans la population sont morts au temps t+dt ;
la mortalité extrinsèque intervient entre les âges 0 et M.
Cah. O.R.S.T.O.M., sér. Hydrobiol., nol. XII, n° 1, 197R li/-63.
26 G. GRAS ET L. SAINT-JEAN
La première esL mesurée par le taux de mortalité finale dr ; la seconde est mesurée par les différents taux di
"
au niveau des groupes d'âges, et, comme nous le verrons, par les taux de ou de au niveau de la population.
Pour préciser les définitions posées précédemment, dans le modèle particulier développé, on entend par
population naturelle stable (taux r'), une population stable caractérisée par une courbe de survie soit expo-
nentielle soit multiexponentielle, dont le taux de mortalité générale d se décompose en un taux de mortalité
"finale ou intrinsèque dr et en un taux de mortalité extrinsèque de ou de, et par
population fictive (taux rm), une population stable à courbe de survie rectangulaire, dont le taux de mortalité
générale est égal il dr.
Lorsque le taux de mortalité extrinsèque tend vers zéro (di idenLiquement nul dans tous les groupes d'âges),
Ja courbe de survie tend vers la forme rectangulaire, la popuJation naturelle stable tend vers la population
llctive, et r' tend vers rm.
1. LA POPULATIO~STABLE
1.1. Cas général: formules générales définissant la structure et les paramètres d'accroissement
La structure d'une population, qui peut être représentée par un histogramme dans lequel sont portés les
effectifs Ni des groupes d'âge i distingués ou les proportions Pi correspondantes, est définie par une fonction de
répartition des effectifs ou des proportions par âge, continue par hypothèse. Les formules générales qui définissent
ces fonctions, ainsi que le taux de nataJité et le taux d'accroissement d'une population stable établies par Lotka,
seront présentées, afin d'en saisir la signification, en analysanL le mécanisme d'évolution de la population.
Rappelons qu'il s'agit ici d'une population à reproduction par parthénogénèse, dont Lous les individus
sont de sexe femelle.
Les Laux d'accroissement r' et rm se rapportant ici à des populations à courbe de survie mathématiquement
définie, nous utiliserons le symbole p de LOTKA dans les expressions générales ci-après. Dans le gJossaire, p désigne
le taux fini d'accroissement d'une population.
1.1.1. FONCTION DE RÉPARTITION DES EFFECTIFS PAR AGE; NOTIONS D'EFFECTIFS RÉEL ET RÉDUIT
On peut considérer schématiquement qu'une population à recrutement continu d'effectif NT(t) au temps t,
se compose d'une infinité de cohortes produites antérieurement entre les instants (t-x)-dt et (t-x), et dont les
individus ont l'âge x, compris entre x et x+dx, au temps t. Chacune comprend les individus ayant survécu
jusqu'à l'âge x. La cohorte 0 correspond ainsi aux nouveaux-nés produits par la population considérée de t-dt
Ùt.
Dans une population dont l'effectif croît ou décroît, l'évoJution dans le temps se caractérise donc par Je
double phénomène
(a) de vieillissement, avec diminution puis disparition, d'une cohorte donnée produite au temps t-x (par exemple
la cohorte 0 produite au temps t-4 de la figure 1 b) ;
(b) de changement dans le temps de l'effectif des cohortes de même âge (cohorte 1, du temps t-4 au temps t :
même figure).
Dans Ja popuJation stable, ce processus s'effectue avec un Laux d'accroissement et une fonction de survie
eonstants, de sorte que l'accroissement de Ja population est exponentieJ et se produit sans modificaLion de
structure.
La stabilité de structure de la population implique par ailleurs que l'effectif d'une cohorte d'âge x s'accroisse
au même taux p que l'effectif tota!. Ceci est traduit par les deux fonctions suivantes:
13) l\T(t) = NT,o e pt
14) N(x, t) = Nx, 0 e pt.
Considérons à présent J'évolution dans le temps des cohortes de nouveaux-nés produites aux tem ps (t-x).
Leur efIectif, également désigné par Nn(t) (cf. glossaire), est N(o, t-x) = B(t-x) dx (= dt).
Coll. O.R.S.T.O.M., sér. llydrobiol., uol. XII, nU 1, 1978 : 19-G.3.
PARAMÈTRES D'ACCROISSE:'>IENT ET D'ABONDANCE D'UNE POPULATION STABLE DE CLADOCÈRES 27
La cohorte d'âge 0 au temps (t-x) donne la cohorte d'âge x au temps t. L'efIectif de cette cohorte x est
représenté par la proportion l(x) des N(o, t-X) nouveaux-nés ayant survécu jusqu'à l'âge x. Son efIectif, désigné
par N(x, t) est donc N(x, t) = N(o, t-x) l(x).
De la relation (4), on déduit que l'efIectif N(o, t-x) de la cohorte 0 au temps (t-x), est relié à l'efIectif de la
cohorte de même âge au temps t, soit N(o, t), par la relation N(o, t-x) = A(o, t) e-Px. En reportant cette expression
dans la précédente, il résulte ~(x, t) = N(0, t) e -px l(x), formule qui exprime la relation entre l'efIectif des diverses
cohortes composant la population au temps t.
N(o, t) étant égal à B(t) dx, il vient N(x, t) == B(t) e px l(x) dx, relation d'où l'on déduit la fonction
N(x, t)(5) d~ = B(t) e -px l(x).
Cette fonction comprend un terme B(t) variable, fonction de t [B(t) = b NT(t) = b NT,o e pt=B ° e Pt], et un
terme [e -Pxl(x)] fixe puisque p et l(x) sont constants par hypothèse. Seul le terme fixe est conservé lorsqu'on
divise les deux membres de la fonction (5) par le terme variable B(t). Il vient:
(6) ~~ = e -px l(x) ,avec n(x) constant.
dx
Ceci conduit, pour éviter toute confusion, à distinguer deux notions d'efIectifs : un efIectif réel, qui comporte
les deux termes précédents, et un efIectif réduit où seul le terme fixe est conservé. Ils sont ici respectivement
désignés par N et par n, et liés par la relation:
n = N(t)/B(t), n étant constant, indépendant de t. N(x, t) est donc l'efIectif réel, variant avec p, de la cohorte
d'âge x au temps t, et n(x) son efIectif réduit, constant et caractéristique.
Par extension, nous parlerons de
population réelle lorsque les efIectifs, variables avec le taux d'accroissement, sont exprimés en nombres
d'individus, et de
population réduite, lorsque les efIectifs, constants, sont exprimés par le rapport précédent.
La structure au temps t en termes d'efIectifs réels de la population considérée au départ est donc carac-
térisée par la fonction (5), qui sera appelée (~ fonction de répartition des efIectifs réels par âge », et dont
l'ordonnée à l'âge 0 est B(t). Cette fonction et l'évolution dans le temps de l'efIectif de la population et de ses
composants (cohortes x), sont présentés dans trois exemples (fig. 1). Afin de simplifier l'illustration graphique,
les exemples choisis se rapportent à une population naturelle stable à courbe de survie exponentielle. Comme
on le verra, la courbe de répartition des efIectifs réels par âge a alors la même forme, et les trois populations
considérées, quoiqu'ayant une fonction de survie difIérente (de difIérent), ont même fonction de fécondité et
- (l" +d e ) x ..
même courbe de structure. Cette dernière prend la forme N(x, t)/dx = B(t) e ,lorsque de est posItif
-1' x
(la, lb, Id), et la forme :\(x, t)/dx = B(t) e m ,lorsque deestnul (le). Ona l'égalité l" +de = l'm. Dans le second
cas, la population répond à la définition de la population fictive. La courbe corresponnant à la fonction
t
générale B(t) =, Bo e est également représentée sur la figure pour deux valeurs positives et une valeur nulle
du taux d'accroissement (tirets). Son coefficient est l" lorsque de est positif (difIérent ou égal à rm), et rm
lorsque de est nul (le).
La structure, de la même population en termes d'efIectifs réduits, est définie par la fonction (6) appelée
ici « fonction de répartition des efIectifs réduits par âge», dont l'ordonnée à l'âge 0 est B = 1 (fig. 2d).
- Px
n(x) = e l(x) dx est l'expression de l'efIectif réduit d'une cohorte particulière d'âge x compris entre x
et x+dx.
.~xi -px
ni = \ e l(x) dx est l'expression générale qui définit l'efIectifréduitd'un quelconque des groupes d'âge i
~ Xi-l
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qui constituent la population. Chaque groupe peut être défini comme l'ensemble des cohortes d'âge x compris
entre Xi-l et Xi, respectivement, âge des individus entrant dans le groupe i et âge des individus entrant dans le
groupe suivant (i+l). Dans ce système de notation, i est le nO du groupe, allant de 1 à m. L'intervalle d'âge
:Xi-I, Xi) a une valeur quelconque, identique ou non pour les difi'érents groupes. L'âge des individus libres est
compris entre X = 0 et x = w, âge maximum possible de l'espèce considérée.
En vertu des définitions précédentes, on peu t écrire: N i(t) = B(t)ni.
Si le taux d'accroissement de la population est nul, le recrutement, i.e. l'efi'ectif B(t)dx (= dt) de la cohorte 0,
étant constant, la population est stationnaire et la fonction de structure est identique à la fonction de survie:
0:(x, l)
---
dx = B(t) l(x), et n~:; = l(x) dans la population réduite.
1.1.2. FONCTION DE RÉPARTITION DES PROPORTIONS PAR .-\GE
La proportion p(x) = C(x) dx, dans laquelle C(x) est une densité de proportion, que représente la cohorte
d'âge x dans la population réelle, est définie par l'égalité :\(x, t) = NT(t) C(x) dx.
La fonction C(x) est alors exprimée par:
~(7) Cx' = _:-.l~
,1 :\'T(t) dx
- p x
B(t) e_ I(x) dx
:\T(t) dx
- px
= b e I(x).
L'ordonnée à l'âge 0 de la fonction est le taux de natalité b de la population.
La fonction C(x) et les proportions P(x) sont évidemment identiques dans les populations réelle et réduite
(d'où l'obtention directe des relations précédentes). Il en est de même en ce qui concerne les proportions
Pi = :\'i(t)
NT(t)
C • 1" t' 1 . t NI(t)ette ega Ite en rame a SUlvan e: --
NZ(l) ~ , qui signifie que le rapport entre les efi'ectifs réels de deuxIl'l
groupes d'âge i quelconques à un temps t arbitraire, est constant et égal au rapport entre les efi'ectifs réduits
correspondants.
1.1.3. TAUX DE NATALITÉ
L'intégration de la fonction (5) entre 0 et w (âge maximum possible) donne
IRI "T(ll ~ B(ll ~: - p x I(xl dx, pui, fiuu(ement D(tl élunt 'gnl , b NT(tl, et, 1" pmhuhi(it" de "me au-
delà de l'âge (ù étant nulles, en substituant le symbole 00 à la borne supérieure de l'intégrale, il vient:
l\T(t)
-B(t)-
1(9) b ~ ~~ePx I(xl dx
Cette expression définit le taux de natalité et la relation entre ce taux et la structure de la population.
:\ous retiendrons également l'égalité b = ~ qui en découle.
nT
1.1.4. TAUX D'ACCROISSE'\!E;\;T
Dans la population réelle, les individus constituant la cohorte 0 présents au temps t, sont les nouveaux-nés
produits entre t-dt et t par les difi'érentes cohortes de femelles fécondes.
L'efi'ectif de chacune d'elles est (relation (5)) B(t) e - Px l(x) dx. m(x) étant le nombre de nouveaux-nés produits
par femelle féconde d'âge x par intervalle dt, B(t) e - Px I(x) m(x) dx est le nombre de nouveaux-nés produits par
la cohorte x par intervalle dt.
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Le nombre total de nouveaux-nés produits par la population par intervalle dt, soit B(t) est donc égal à
~ y - PxB(t) = B(t) e I(x) m(x) dx, les âges X et Y symbolisant les limites de la période féconde.X
Les valeurs de llI(x) étant nulles pour les âges supérieurs il Y et inférieurs il X, il vient finalement
(10) 1 = roo ejo
-Px
I(x) m(x) dx.
Le taux d'accroissement est défini par cette expression dans laquelle I(x) et m(x) sont connus (').
1.1.5. TAUX DE MORTALITÉ GÉNÉRALE
Le taux de mortalité de la population peut être défini indépendamment de sa structure par l'égalité
d = b - p.
1.2. Modèle particulier
Rappels: par hypothèse, la fonction de survie de la population naturelle stable (taux r') est
exponentielle à l'intérieur de chaque groupe d'âge, avec un taux de mortalité extrinsèque di différent selon
les groupes et pouvant prendre des valeurs positives ou nulles (cas général)
-di (x-x i-I)
(1) I( ) = I(x ) e
x (xi_l,xi) i-I
ou exponentielle entre les âges () et NI avec de positif (cas particulier)
-dex
(2) I(x) (O,M) = e
Lorsque le taux de mortalité extrinsèque tend vers zéro (di identiquement nul dans Lous les groupes d'âges),
la courbe de survie tend vers la forme rectangulaire (fonction (2) dans laquelle d p est nul), la population naturelle
stable tend vers la population fictive, et r' tend vers rm.
Les individus libres de la population ont un âge compris entre () et '\1, âge maximum défini sur la base de la
substitution de la courbe rectangulaire (2) il la courbe de type rectangulaire (1) (fig. 2d) : tous les individus ayant
atteint l'âge .\1 meurent instantanément. La mortalité extrinsèque intervient entre les âges () et l\I et la mortalité
intrinsèque il l'âge M. La dernière est mesurée par le taux de mortalité finale df.
Dans le cas général précédent, on admet implicitement que la vitesse de développement est constante, et
la structure est exprimée en termes d'âge, ce qui ne peut être admis chez les cladocères. La vitesse de développe-
ment est en effet fonction des facteurs d'environnement et la structure ne peut s'exprimer qu'en termes de stades
de développement, chaque stade comprenant des individus dont l'âge va varier avec les limites Xi-I et Xi, que l'on
peut théoriquement connaître par évaluation de la durée des stades de développement successifs de l'espèce
considérée.
(') Dans une population bisexuée, le taux d'accroissement est déter'miné par l'équation (ID) où les fonctions [(x) et m (xl sont,
conformément à leur définition, relatives à la fraction de sexe 'il de la population, mais la relation (9) donne le taux de natalité
de la fraction ô ou 'il selon l'appartenance de la fonction de survie. Le taux de natalité et le taux de mortalité (d = bop) des deux
fractions peuvent di ITérer, la scull' condition qu'implique la stabilité étant l'égalité (b-d) ô = (b-d) 'il = p = ete. Le taux de natalité
de la population est alors estimé à partir d'une courbe de survie « moyenne >i. Chez les invertébrés, l'identification du sexe étant
généralement impossible dès la naissance, la détermination des fonctions de survie et de fécondité par sexe l'est également, de
sorte que l'estimation de p, et par suite de b et de la structure, sont problématiques (cf. A~DREWARTHA et BIRCH 1954).
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Chaque groupe identifiable i de la population représentera donc désormais un ou plusieurs stades de dévelop-
pement, l'intervalle d'âge (Xi-!, Xi) étant égal à la durée Di du (ou des) stade i. Dans les deux chapitres suivants,
['âge demeure exprimé en jours et les paramètres d'accroissement sur la base journalière.
Les formules définissant la structure et les paramètres d'accroissement dans le modèle particulier corres-
pondent à la population réduite. Les symboles n et p utilisés dans le chapitre précédent pour désigner efTectifs
et proportions dans ce cas sont ici abandonnés au profit des seuls symboles N et P.
1.2.1. DÉFINITIONS ET FORMULES GÉNÉRALES
1.2.1.1. Courbes de survie et de structure
, où X(n-l) est l'âge des individus entrant dans un grou pe i quelconque désigné par n
Cas général: di non identique dans tous les groupes d'âge.
La courbe de survie se présente depuis son origine 10 = 1 à l'âge 0 jusqu'à son ordonnée I(M) à l'âge ;\1,
sous forme d'une suite de courbes exponentielles d'ordonnée à l'origine I(Xi_l ) et exprimant la fonction (1) (fig. 2 a).
Les probabilités de survie aux âges Xi-l se déduisent les unes des autres depuis 1(0)' connaissant les valeurs di
et Di. La formule générale donnant ces probabilités est
i = n-l
- ,--,
.k.J
i = 1
et compris entre 1 et m. Cette formule est trop incommode pour être employée dans les expressions suivantes
où entre la probabilité Ixi_l . ~ous laisserons donc celle-ci sous cette forme dans ces expressions.
Entre Xi-l et Xi, la fonction de répartition des efTectifs réduits par âge de la forme générale (6), est égale
au produit de deux fonctions exponentielles. La courbe correspondante est donc représentée entre les âges 0 et ~I
par une suite de courbes exponentielles similaires aux précédentes. r' étant le taux d'accroissement, ces courbes
ont pour ordonnée à l'origine:
(e - r' Xi-l .I(xi_l )), et leur expression est
-(r'+diJ (X-Xi-l)
e
-r' Xi-l
(11) N(x)lJ = e
dx h(Xi-l, Xi)
On pourrait exprimer de la même manière la fonction de répartition des proportions par âge C(x) = b ;\i (x)/dx
(fonction (7)).
Cas particuliel' : di positif et identique dans tous les groupes.
Comme nous l'avons déjà mentionné, la courbe de survie est exponentielle et de la forme
- dex(2) l(x) (O,M) = e , où de, mis pour di, exprime alors le taux de mortalité extrinsèque de la population.
La courbe de répartition des efTedifs par âge est également exponentielle entre les âges 0 et 1\1
- (r' +de) x
(12) N(x)/dx = e
Dans la population fictive à courbe de survie rectangulaire (l(x) (O,Ml = 1), la fonction de répartition des
efTectifs par âge est
- rm x
(13) N(x)/dx = e
1.2.1.2. Formules exprimallt l'effectif d'ull g1'Oupe d'âge et le taux de lIatalité
Cas gélléral
L'intégration entre Xi-l et xi de la fonction (11) donne l'efTectif réduit Ni du groupe i (fig. 2 c) :
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~~Xi-r'xi-l -(r'+diJ (X-Xi-J)Ni = e I(Xi_l ) e dx, avec Xi = xi-l + Di.xi-l
Nous mentionnerons deux expressions équivalentes de Ni.
La première est
- (r' + dï)Di
- r' Xi-l 1 - e
(14) Ni = e l(xi_l) ( --r-c-'-+-----cdc-
i
-)' dans laquelle figure la valeur de l'intervalle d'âge Di du groupe
~ 1 - r'xi-l - r'xi
et la seconde (10) l'i = -,-d- ( e 1( .. ) - e l(x.) ).
r + i XI_l 1
De la relation précédente, on déduit l'expression définissant le taux de natalité de la population:
1 = m
(16) lib = NT = ~
i=l
Les proportions Pi = b :"i, s'expriment directement sous les formes (14) ou (15), soit par exemple en prenant
la seconde:
(17) p. = b _1_ ( - r'xi-l1 r' +di e l(xi_l) - e
Cas particulier
La fonction à intégrer est la fonction (12). Les expressions précédentes se simplifient, devenant:
rt x '
(18) Ni = \ 1
JXi-l
et
e - (r' + de)x dx =
- (r' +de)Xi-l
e (1 _ e - (r' + de) Di )
r' + de
(19) lib ~ ~:I ,-l" +,I,)x ,Ix
r' +de
- (r' + de):\\ )( 1 - e .
1.2.1.3. Taux de mortalité extrinsèque, taux de mortalité finale, ,'elations entre les paramètres d'accroissement
L'expression (17) peut se mettre sous la forme (r' +di) Pi = b ( ... - ... ).
Les termes relatifs aux groupes i successifs composant la population s'écrivent ainsi:
- r'Xm 1 - r'\I(r' +dm) Pm = b (e - l(xm_l) - e . I(M)).
Les valeurs intermédiaires de la fonction 1e- r'x lx] s'annulant, leur somme donne:
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i=m
-r'M
(r' +di) Pi = b (1-- e I(M) ). De cette expression, on déduit la suivante
= In
r'l\I
I(M) , et enfin
1 =
(20) b = r'+
1 = ni
-r'M
di Pi+b e I(M), expression qui précise et définit la relation entre les paramètres
d'accroissement de la population naturelle stable dans le cas général.
Le dernier terme à droite de la relation est en effet l'ordonnée à l'âge :YI de la fonction C(x), i.e. le taux
de mortalité finale, ainsi défini par analogie avec le taux de natalité, valeur que prend cette fonction à l'âge 0
C(O) = b, cf. p. 28). On a donc:
-r'M
dr = b e I(M)
Le second terme à droite définit le taux de mortalité extrinsèque de la population par rapport aux taux de
A
mortalité particuliers des différents groupes. Ce taux étant désigné par de, l'expression (20) s'écrit:
A
(21) b = r' +de+df.
A
Le taux de mortalité générale de la population est égal à la somme des taux extrinsèque et final: d = de+
dr; on aboutit finalement à l'égalité fondamentale b = r' +d.
Lorsque di est identique pour tous les groupes (cas particulier), on a :
1= m
de = di L Pi= di, et di représente bien le taux de mortalité extrinsèque alors désigné par de.
1=-1
A
de et de sont à la fois équivalents et difIérents. Différents, car le premier, à l'inverse de de, n'intervient pas
dans la structure d'âge, qui est en effet déterminée par les taux di ; équivalents car ils correspondent tous deux
;'1 la mortalité intervenant entre les âges 0 et M.
De manière générale, l'âge l\I et la fécondité élevés observés chez les cladocères, font que l'effectif de la
cohorte :YI, et par suite le taux dt, peuvent être négligés (tabl. L II, et III). L'égalité (21) devient alors bC'Jr' +
A
de (cas général), et, dans le cas particulier d'une population à courbe de survie exponentielle: bC'Jr' +de.
1.2.2. CALCUL DU TAUX D'ACCROISSEMENT, DU TAUX DE NATALITÉ, ET DE LA STRUCTURE
Les méthodes d'évaluation des fonctions expérimentales de survie et de fécondité ont été précédemment
définies (note * *, p. 22) ; les modalités de calcul des paramètres d'accroissement et de la structure correspondantes
sont données dans l'ouvrage d'ANDREWARTHA et BIRCH.
Les modalités de calcul utilisées ici ne diffèrent pas essentiellement des méthodes usuelles, sauf en ce qui
concerne le procédé d'évaluation des efIectifs Ni et des proportions Pi correspondantes.
Les fonctions de survie et de fécondité sont fictives mais reflètent vraisemblablement les caractéristiques
de l\1oina micrura dubia, espèce bien adaptée au lac Tchad. L'évolution de la cohorte, y compris la période
embryonnaire, a été schématisée en supposant les intervalles t, t+ 1 égaux aux périodes intermues (à la durée des
stades) et en admettant que tous les membres de la cohorte sont nés, muent, pondent, au même moment. Dans
la cohorte devenue adulte, les naissances ont lieu instanément à la fin de chaque stade juste avant la mue
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TABLEAU 1
Exemple de calcul de la structure et des paramètres d'accroissement d'une population stable à partir des fonctions de survie et
de fécondité (col. 1 et 2), Cas de la population fictive (courbe de survie rectangulaire), E : embryons; J : jeunes; A : adultes;
X, Y : période féconde; M : âge maximum.
DONNÉES CALCUL de rm COURBE DE STRUCTURE CALCUL DE
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" a , a ~0.. ~ Er oC) ..
"
..
1
..
.'::'.-
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J 2 0,4009 24,86 ;.l
....,
- 2 0,2894 0,5787
3 0,2156 13,37
X 3 1 2 2 0,3113 0,1557 0,4670
4 0,1160 7,20
4 1 3 3 0,2512 0,0837 0,3349
5 0,0624 3,87
5 1 4 4 0,1802 0,0450 0,2252
6 0,0336 2,08
6 1 5 5 0,1212 0,0242 0,1'212
7 0,0181 1,12
7 1 5 5 0,0652 0,0130 0,0652
8 0,0097 0,60
8 1 5 [) 0,0351 0,0070 0,0351
0,0052 0,32 '"A 9 ;.l
9 1 5 5 0,0189 0,0038
1
S 0,0189
:l
10 0,0028 0,17 Q
10 1 5 5 0,0101 0,0020 < 0,0081
Il 0,0015 0,09
Il 1 4 4 0,0044 0,0011 0,0033
12 0,0008 0,05
12 1 3 3 0,0018 0,0006 0,0012
13 0,0004 0,02
13 1 2 2 0,0006 0,0003 0,0003
14 0,0002 0,01
Y 14 1 1 1 0,0002 0,0002
m = 15 0,0001 0,01
M 15 1
° °
0,00009
-
= 44 NT = 1,612686
L -r x·B= . mle Lx.Jmi1']
l'm = 0,620028
b = 1!NT = 0,620084
d = dl = 0,000057
= 1,000002
de = °
= 0,620059
b' = 0,620069
NE = 1,3854
NJ/NA = 2,4566
NdNA = 3,1936
1,85898
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TABLEAU 11
Exemple de calcul de la slructure el des paramèlres d'accroissemenl (['une populalion sl&ble à parlir des fonclions de survie el
de fécondité (col. '2 el 3). Cas de la population naturell(' stable à courbe de survie mulliexponenlielle.
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TABLEAU III
Structure et paramètres d'accroissement de populations stabl~s différant par leur courbe de sun-ie : a et b, courbe multiexponentielle;
c et d courbe exponentielle.
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1 l,859O 1,7717 l,859O
1 1 1 1
46,20 46,20
1 0,5379 0,5644 0,53 ..
24,86 24,
1 0,'2894 0,3186 0,28 ..
13,37 13,
1 0,1557 0,1798 0,15 ..
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terminant le stade et la ponte qui lui succède immédiatement. Le taux de fécondité mi s'applique donc ici il. la
fin de l'intervalle d'âge, soit aux femelles i lorsqu'elles atteignent l'âge Xi, et non au milieu de cet intervalle
comme dans les procédés de calculs habituels. La durée des stades adultes est supposée égale à la durée du
développement embryonnaire De. Les taux mi seront appelés taux de fécondité par stade, dénomination qui
traduit bien le sens que lui donnent les définitions précédentes.
La fonction de fécondité, représentée par un diagramme en bâtons (fig. 2 b), et la fonction de survie (28)
fournis à titre d'exemple, correspondent aux données du tableau II (colonnes 2 et 3).
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La schématisation de l'évolution de la cohorte permet de dégager les trois éléments qu'intègre la fonction
de fécondité: (a) l'âge à la première ponte, défini par la durée du développement juvénile Dj (*) ; (b) les taux mi,
dont la valeur correspond en première analyse au nombre moyen d'œufs pondus par ponte par femelle i, ou taille
des pontes; (c) la durée des stades adultes, ici De. La fonction m(x) est constante si ces trois éléments sont
constants, varie, si l'un d'eux change.
Deux exemples de calculs du taux d'accroissement du taux de natalité et de la structure sont donnés dans
les tableaux 1 et II. Dans ces exemples, tous les stades sont égaux à un jour.
Partant des probabilités de survie l(x) et des taux mi. le taux d'accroissement est caleulé en recherchant
par approximations successives puis par interpolation graphique, la valeur rm (tabl. 1) ou r' (tabl. II) satis-
faisant l'équation (10) mise sous la forme de somme : B = ~ ... = 1 (voir dans le bas des tableaux). Les
étapes du calcul figurent dans les colonnes 3 et 4 du tableau 1 et dans les colonnes 4 et 5 du tableau II.
Après évaluation du taux d'accroissement, la détermination de la structure et du taux de natalité se font
selon le processus suivant (tabl. II) : (a) calcul des ordonnées aux âges Xi--l de la fonction N(x)/dx (col. 7); (b)
calcul des efTectifs Ni (relation (15), col. 8) et des proportions Pi correspondantes, ici exprimées l,fi %(relation (16),
col. 9) ; (c) calcul de b (relation (17), bas de la colonne 8).
Les taux de mortalité extrinsèque et finale sont évalués par application des formules du texte reproduites
dans le bas du tableau II.
Sous ce tableau figurent également d'autres caractéristiques de la population définies dans les paragraphes 2
et 3 suivants. Il s'agit du taux de ponte l, de l'ordonnée L à l'âge -De de la fonction N(x)/dx, de l'estimation b'
du taux de natalité par la relation b = l/De ln (1 + NE/NT), de l'efTectif réduit des emhryons NE et des rapports
NE/NA et NJ/NA.
Ces calculs sont complétés par une illustration graphique (fig. 2, ex. II).
1.2.3. EXPRESSION DE LA STRUCTURE ET DES PARAMÈTRES D'ACCROISSEMENT DANS UNE ÉCHELLE D'ÂGE DONT
L'UNITÉ EST De ; NOT/ON DE DURÉE RELATIVE DE DÉVELOPPEMENT
Jusqu'à présent, on a considéré une échelle d'âge dont l'unité, le jour, est fixe et sans rapport avec le
rythme d'activité de l'espèce, qui est variable en fonction de nombreux facteurs au premier rang desquels se
trouvent la température et les conditions de nutrition. Il semble intéressant de considérer également une échelle
« biologique » dont l'unité d'âge soit particulière à chaque espèce et déterminée par l'un des facteurs précédents.
D'où le choix pour unité de la variable De qui, pratiquement, ne dépend que de la température.
Nous désignerons par z (= x/De) l'âge exprimé dans cette échelle, et appellerons:
durée relative de développement juvénile la durée du développement exprimée par le rapport Dj/De et
désignée par le symbole D'; ;
durée relative du stade i le rapport Di/De, qui, rappelons-le, définit l'intervalle d'âge (Zi-l, Zi).
De, quelle que soit sa valeur en jours, étant l'unité de cette échelle,
la fonction de fécondité n'intègre plus que deux éléments: (a) l'âge à la première ponte (Dj) ; (b) les taux
de fécondité mi, i.e. en première analyse la taille des pontes,
les paramètres d'accroissement sont exprimés sur la base de la durée du développement embryonnaire.
et difTérenciés de ceux exprimés sur la base journalière par le signe" : r~ = rmDe, b" = b De, d;' = diDe, etc,
- l'expression des fonctions de structure est modifiée; par exemple dans une population naturelle stable à
courbe de survie exponentielle, elles s'écriront:
-~ (z) = e - (r' + de) "z (fonctioD de répartition des efTectifs réduits par âge),
dz
-- (ri +dc) " z
C(Z) = b" e (fonction de répartition des proportions par âge).
(') C'est évidemment l'âge à la première production de jeunes qui intervient (Dj +Del, mais Dj a été ici volontairement
isolé de De qui intervient pour sa part aussi au niveau de la durée des stades adultes (élément cl.
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NE = 5,7970
NJ = 2,7l88
NA = 1,3594
NT = 4,0782
N~ = 1,6992
NJ = 0,6797
NA = O,339B
Nt = 1,0195
9 10 11 12 Jours
lêchelle B)
léchelle Al
!':!.!.& = e- 0,2452 )( (age x lIanable)
d,
JA
D,
4 5 6 De
t':-Il!.L = e- 0,9808 l (àge z constant)
ri,
o
NE' NA- = 5 ; NJ NA = 2
D D = 1 12 = ln (1. NJ/NAl
1 e . In (1 • NE,'NT)
Fig. 3. - Courbes et effectifs réduits exprimant la structure d'une population stable à courbe de survie exponentielle dans l'échelle
astronomique dont l'unité d'âge est le jour (échelle et courbe A, trait fin), et dans l'échelle biologique dont l'unité d'âge est
égale à De (échelle et courbe B, trait épais; effectifs affectés du signe ")
Les fonctions et effectifs réduits exprimés dans l'échelle biologique et dans l'échelle journalière sont propor-
. N(x) N(z)tIonnels . -- D--
. dx e dz .
Un exemple d'expression de la structure dans ces deux échelles est mentionné dans la figure 3 pour la
valeur De = 4 jours.
L'expression dans l'échelle biologique de la structure en termes de stades est a pI'iol'i plus appropriée au
cas des cladocères ou, plus généralement, à celui des organismes poïkilothermes se développant par mues.
1.2.4. CONDITIONS DE STABILITÉ DE LA STRUCTURE EXPRIMÉE EN TERMES DE STADES DE DÉVELOPPEMENT
Les conditions de stabilité approchées seront définies en partant de l'expression de la structure dans l'échelle
biologique et par analogie avec les conditions relatives à l'expression de la structure en termes d'âge.
Candi/ions de stabiLité de ta stl'uctul'e en tames d'âge
Dans le cas général, i.e. celui d'une population à courbe de survie quelconque et dans laquelle la mortalité
dépend de l'âge, ces conditions, déjà énoncées, sont (a) fonction m(x) constante, soit, en reprenant les éléments
distingués p. 36, âge à la première ponte, durée des stades adultes, taille des pontes, constants; (b) fonction
l(x) constante, soit notamment, constance des caractéristiques et de la durée du développement. LESLIE (1948)
a étudié le cas particulier d'une population à courbe de survie « optimale i> à laquelle on applique un taux de
mortalité surnuméraire indépendant de l'âge. Dans ce cas, la seule condition de stabilité est la constance de la
fonction m(x), la courbe de survie optimale étant elle-même supposée invariable. La structure et le taux de nata-
lité de la population sont alors indépendants de la fonction de survie.
Dans le modèle proposé ici, le cas général et le cas particulier précédents sont respectivement assimilables
à la population naturelle stable à courbe de survie multiexponentielle, et à la population à courbe de survie
exponentielle. Les conditions précédentes seront donc partiellement illustrées à partir d'exemples tirés de
l'application de ce modèle (tab!. III). Dans les différentes populations définies dans ce tableau, tous les stades
sont égaux à De et à un jour, de sorte que les structures en terme d'âge et de stades sont confondues. Les
4 populations ont même fonction de fécondité (col. 1). Seule diffère leur courbe de survie.
Dans le cas général, on peut vérifier que toute modification de la courbe de survie, i.e. d'un ou des taux di,
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entraîne un changement de la structure, du taux d'accroissement et du taux de natalité : passage de la
population IlIa à la population IlIb. On pourrait montrer de la même manière que tout changement de la
fonction de fécondité à fonction de survie identique. se traduit par la modification des caractéristiques
précédentes. A l'inverse, dans le cas particulier, on vérifie, en faisant passer de de la valeur nulle (Ille) à une
valeur quelconque (IIld), que la modification de la courbe de survie est sans effet sur la structure et le taux de
natalité, qui restent en effet les mêmes dans les deux populations. Par contre, il y a changement du taux
d'accroissement. Ce cas correspond donc à une population dont la structure reste stable si la fonction de
fécondité est constante, mais dont le taux d'accroissement varie avec la fonction de survie (avec de). Structure
et taux de natalité de la population sont fixés par la fonction de fécondité, donc par les facteurs intrinsèques
au sens défini dans le chapitre « généralités ». Le taux d'accroissement r' est déterminé par la fonction m(x)
et dépend de de selon la relation l" +de = l'm, ce qui se vérifie par la comparaison des populations Ille et IlId, et
a été mathématiquement démontré dans l'exemple signalé plus haut par Leslie. La fonction de répartition par
-rmX -(r'+de) x
ùge des effectifs réduits s'exprime alors sous les formes équivalentes: N(x)/dx = e = e , ou,
-bx
puisque l'on a admis que le taux de mortalité finale était néglig-eable (cf. p. 32), sous la forme N(x)/dx ~e
Sur un plan général, on constate donc que, lorsque le taux de mortalité extrinsèque est identique pour tous
les individus.
-- la structure et le taux de natalité de la population naturelle stable, représentative de la population
naturelle selon les principes posés dans les généralités, sont identiques à ceux de la population fictive, sensée
correspondre aux potentialités de l'espèce et aux caractéristiques du milieu,
- le taux de natalité de la population mesure approximativement la capacité innée d'accroissement de
l'espèce (dr négligeable) : rm ~ b. On ne retrouve pas les mêmes propriétés lorsque le taux de mortalité dilIère
selon les stades (cas général). En effet, la comparaison de la population Ille avec les populations IlIa et II lb montre
qu'il n'y a pas de rapport évident entre la structure et les paramètres d'accroissement de la population
naturelle stable et ceux de la population fictive ayant même fonction de fécondité. Par ailleurs, on n'a pas de
"relation directe entre l'm, l" et le taux de mortalité extrinsèque de la population de. Enfin le taux de natalité
de la population naturelle stable b ne correspond pas à la capacité innée d'accroissement rm de l'espèce.
L'hypothèse, parfois faite, selon laquelle b est le taux d'accroissement d'une population en l'absence de mortalité
':sous-entendu extrinsèque), n'est donc admissible en principe que si la courbe de survie de la population est
exponentielle (avec de> 0), et que dr est évidemment négligeable.
Conditions de stabilité de la struetll1'e exprimée en lermes de slades
Toute modification de la durée d'un (ou des) stade entraîne une dissociation des expressions en termes
d'âges et de stades de la structure: voir par exemple le passage de la population Va à la population Vb - la
structure en termes d'âge est modifiée alors que celle en termes de stades ne l'est pas.
Comme nous l'avons déjà indiqué, les conditions de stabilité seront de prime abord définies en partant de
l'expression de la structure dans l'échelle biologique et par analogie avec les conditions précédentes qui corres-
pondent à l'expression en termes d'âge. Ces conditionô, sont donc:
dans le cas général: fonction I(z) et m(z) constantes,
- dans le cas particulier: fonction m(z) constante.
Ceci est précisé et illustré pour le cas particulier dans le tableau V, à partir d'exemples de changements de
structure d'une population initiale (Va) par modification de sa fonction de fécondité. Trois types de modifications
ont été choisis parmi ceux qui sont recensés dans le tableau IV suivant.
Chaque fonction se difIérencie des autres et d'abord de celle de la population de référence (Va), par la
modification de l'un ou l'autre des trois éléments qui la caractérisent, et que l'on a reportés dans les entrées
du tableau IV. Rappelons que De représente la durée des stades adultes, Dj l'âge (en jours) à la première ponte
et les taux mi la taille des pontes. Le type de modification coché de deux croix est celui où seule la fonction
exprimée dans l'échelle astronomique (m(X») est modifiée; les types cochés d'une croix correspondent à une
modification des fonctions m(x) et m(z).
Dans les exemples du tableau V, on a considéré, par simplification, le cas où les taux mi de la fonction de
fécondité sont tous égaux. Cela entraîne, lorsque le taux de mortalité des embryons est supposé identique à celui
de leur mère, l'égalité mi =~ NE/NA, rapport qu'il est de surcroît intéressant d'introduire dans le cadre des
conditions de stabilité. Dans chaque exemple, la structure en termes d'âge est définie par les proportions Pi re-
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TABLEAU IV
Types de modiflcalion de la fonction de fécondité .
. De ne change pas De change
. rapport constant entre les échelles d'âge . rapport variable
DJ inchangé DJ change DJ change
1
DJ change
DJ/D e inchangé DJ/De changp DJ/De inchangé DJ/De change
La taille des pontes rpsle
identique ............... Va Vc -~ Vd Va --i> Vb
x x x x
La taillp dps pontes change Va --i> Vc Va --i> Vd
x
1
x x il x
latives aux groupes d'âges de un jour matérialisés par l'échelle d'âge commune à tous les exemples tracée sur
le côté gauche du tableau. La structure en termes de stades correspondante est obtenue à partir des mêmes
proportions et de l'échelle matérialisant les stades exécutée pour chaque exemple. Ainsi, pour les jeunes de la
population Yb, la structure en termes d'âge est définie par 4 groupes représentant 29, 29-20,71-14,64 et 10,36%
de l'efTeclif total (individus libres), et la structure en termes de stades par deux stades représentant 50 et 25 %
de cet efTeclif. Plus globalement, la valeur du rapport NJ/N A rend compte de la structure en termes de stades.
Les efTectifs réduits égalemenL indiqués dans le bas du tableau sont exprimés dans l'échelle journalière.
La comparaison des populations Yb, Vc, el Vd à la population de référence (Va), montre bien que le seul
cas où il y ait conservation de la structure en termes de stades (avec b" inchangé), bien que la structure en termes
d'âge soit modifiée, est celui (Vb) où la fonction m(z) est demeurée identique à celle de la population Va (deux
croix dans la tableau IVj.
Dans les autres populations, il y a changement du taux de natalité et du taux d'accroissement exprimés
sur les bases journalières et De, et changement de la structure en termes d'âge et de stade. L'amplitude et la
nature des changements difTèrent naturellement suivant le type de modification de la fonction de fécondité.
Donc, De, Dj, la durée Di particulière à chaque stade, et par suite la strucLure en termes d'âge, variant,
il y aura maintien de la structure en termes de stades de développement si :
(a) dans une population à courbe de survie exponentielle, la fonction m(z) reste constante donc si
le rapport Dj/De reste constant,
-- les taux mi restent constants ou, en première approximation, si la taille des pontes par stade et plus
approximativement encore, le rapport NE/NA, ne changent pas,
(b) dans le cas général (courbe multiexponentielle) si les fonctions 1(z) et m(z) restent constantes, donc si, outre
les 2 conditions ci-dessus.
- la durée relative des stades juvéniles reste constante,
- les taux d;' (= di De) restent inchangés.
Trois des conditions énoncées (Dj/De constant, taux mi constants, durée relative des stades juvéniles
constants) sont réalistes. La quatrième (taux di constants) est plus discutable car elle implique par exemple
que la pression de prédation varie avec la température parallèlement à la durée du développement embryonnaire
de l'espèce proie de telle sorte que les produits diDe (= di) resLent constants. Cette condition est réaliste lorsque
l'espèce prédatrice et l'espèce proie sont voisines (soit en première approximation s'il s'agit de copépodes et de
cladocères prédateurs ou de larves de Chaobol'Us) , mais elle ne l'est pas a priori lorsqu'il s'agit de poissons
zooplanctophages, dont les caractéristiques biologiques sont d'une façon générale fort difTérentes.
D'une façon plus générale, il s'agit évidemment de conditions approximatives ou incomplètes 'puisque,
en particulier, elles ne prennent pas en compte tous les types de modification de structure pouvant résulter
de la variabilité des durées et caractéristiques du développement, qui sont multiples chez les cladocères.
Certains aspects des développements théoriques précédents sont intéressants par les perspectives de
recherches qu'ils ouvrent, ou tout au moins par les indicaLions générales qu'ils fournissent au niveau de
l'interprétation de la dynamique des populations naturelles.
Dans cet ordre d'idée, une conclusion générale peut être tirée du fait que la structure d'une population
stable à courbe de survie exponentielle est indépendante du taux de mortalité extrinsèque. C'est que le degré
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Tableau V
Structure en termes d'âge et de stades correspondant à di1Térentes fonctions de fécondité, dans une population stable à courbe de
survie exponentielle. Les proportions Pi sont définies pour des intervalles d'âge égaux à un joUI' dans tous les exemples. Les
proportions relatives à la phase juvénile sont encadrées.
-r mX
e
-r m x
e
De = 1 ; Dj = 2
m i = 8
De = 1 ; Dj = 1
mj=8
2
29,29
20,71
0,5 14,64
0,25
10,36
7,32
0,125
5,18
3,66
0,0625
2,59
1,83
1,29
0,0312 0,92
0,65
0,0156 0,46
0,32
0,0078 0,23
0,0039
0,16
0,11
0,0020
0,08
0,06
0,0010
0,04
0,03
0,02
0,0005
0,0002
0,0001
De =2;D.=41
m· = 4
1
2,3949
1
0,4176
0,1744
0,0728
0,0304
0,0127
0,0053
0,0022
0,0009
0,0004
0,0002
0,0001
~
10,16
4,24
1,n
0,74
0,31
0,13
0,05
0,02
0,01
3,3723
1
0,2965
0,0879
0,0261
D,DOn
0,0023
0,0007
0,0002
0,0001
170,35 1
20,86
6,19
1,83
0,54
0,16
0,05
0,01
®
rm b = 0,6931
NE = 1,4427
NJ = 1,0820
NA =0,3607
NT = 1,4427
NilN A =3
@
rm = 0,3466
rm = 0,6931
NE = 2,8854
NJ = 2,1640
NA = 0,7214
NT = 2,8854
NJ INA = 3
® @
rm = 0,8733 rm = 1,2156
NE = 1,5972 NE = 1,9515
NJ = 0,9454 NJ = 0,5787
NA =0,1997 NA = 0,2439
NT = 1,1451 NT = 0,8226
NJ INA = 4,735 NJ INA = 2,372
Erratum: col. a, lire rm (Xl b = 0,6931 ; col. b, lire r~ = 0,6931 ; échelle Age (jours), lire 2, 0, 2, 4...
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d'instabilité d'une population naturelle devrait être d'autant plus accusé que diffèrent les taux de mortalité des
stades juvéniles et adultes de la population, la structure étant en effet sensible, dans cette hypothèse, aux
fluctations spatio-temporelles de la pression de prédation ou aux changements de prédateurs (lorsqu'il s'agit
de prédation hautement sélective).
Par ailleurs l'approche pragmatique du problème de la stabilité de la structure en termes de stades, a permis
d'introduire des paramètres (NE/NA' Dj/De, Di/De) dont l'évaluation et l'utilisation routinière dans l'étude de
la dynamique des populations naturelles sont possibles. Le niveau d'action de ces paramètres sur la structure
et le taux de natalité est par ailleurs précisé. Ainsi, en première approximation, ?\d?\A et Dj/De définissent la
fonction de fécondité m(z) et par suite déterminent la dynamique des populations dont la courbe de survie
tend vers la forme exponentielle. Tous deux sont dans une large mesure dépendants des conditions de nutrition.
Il faut cependant signaler que ~E/NA sera un élément d'autant moins représentatif de la fonction de
fécondité
que les taux mi seront plus différents les uns des autres,
que la courbe de survie tendra vers la forme générale (li, '?\nI~A dépendant alors à la fois de la fécondité
de l'espèce et de la mortalité extrinsèque qu'elle subit (voir par exemple la relation (29)).
Ce dernier fait théorique doit être pris en considération lorsqu'on recherche une corrélation entre la fécon-
dité d'une espèce et la quantité de nourriture disponible dans le milieu naturel. En ce qui concerne les taux de
fécondité par stade, on remarquera que les diagrammes de fécondité ou les courbes d'évolution de la taille des
pontes avec l'âge, que l'on trouve plus fréquemment dans la littérature, ont une forme convexe, et non la forme
rectangulaire qu'implique l'égalité mi = NE/~A'
Enfin, l'expression dans l'échelle biologique de la structure et des fonctions de survie et de fécondité, semble
a priori intéressante dans la mesure où le facteur thermique se trouve ainsi effectivement isolé. Dans cette hypo-
thèse, les éléments constitutifs des deux fonctions, la structure, les paramètres d'accroissement, rendraient
compte des facteurs autres que la température et notamment des conditions de nutrition l'analyse séparée de
ces deux facteurs primaires importants devenant ainsi possible par l'expérimentation et l'application du modèle
proposé sous sa forme la plus générale, de façon à faire intervenir la mortalité extrinsèque. L'isolement du
facteur_thermique suppose notamment que
la durée du développement embryonnaire ne dépende que de la température,
- Dj/De, les taux mi et d'{ soient indépendants de ce facteur.
Des recherches expérimentales pourraient être entreprises dans le but de définir les limites et le degré de
dépendance de ces paramètres à l'égard de la température.
2. EXPRESSIOK DU TAUX DE l\"ATALITÉ EN FONCTIO?\ DU '?\O:\JBRE D'E:\IHRYONS
Les fonctions de structure sont ici exprimées dans l'échelle journalière.
2.1. Prise en compte des embryons dans la structure; définition du taux de ponte
Dans le système de numérotation adopté, les embryons portent le na 0 (voir tabl. 1 et II et fig. 2).
De étant par définition le temps, exprimé en jours, séparant la ponte des œufs dans la poche incubatrice
de la libération des nouveaux-nés, l'âge des embryons est compris entre x = -- De et x = O.
Partant de l'hypothèse usuelle que les embryons, portés par leur mère, subissent le même taux de mortalité
que celle-ci (i.e. qu'aucun d'eux n'avorte), et la population étant stable, on en déduit
-- que le taux de ponte par stade Mi, i.e. le nombre d'œufs femelles produits par une femelle moyenne du
stade i par unité de temps, est égal au taux de fécondité mi correspondant;
-- que l'effectif du groupe des embryons s'accroît dans le temps au même taux r' que l'effectif des différents
groupes d'individus libres.
On peut alors évaluer l'ordonnée à l'âge -De, désigné par L (de l'anglais « laying »), selon des principes et
un procédé analogues à ceux qui ont été utilisés pour évaluer B dans la population réduite, et à partir des mêmes
données (B = 1 = ~ e
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d'instabilité d'une population naturelle devrait être d'autant plus accusé que diffèrent les taux de mortalité des
stades juvéniles et adultes de la population, la structure étant en effet sensible, dans cette hypothèse, aux
fluctations spatio-temporelles de la pression de prédation ou aux changements de prédateurs (lorsqu'il s'agit
de prédation hautement sélective).
Par ailleurs l'approche pragmatique du problème de la stabilité de la structure en termes de stades, a permis
d'introduire des paramètres (NE/NA' Dj/De, Di/De) dont l'évaluation et l'utilisation routinière dans l'étude de
la dynamique des populations naturelles sont possibles. Le niveau d'action de ces paramètres sur la structure
et le taux de natalité est par ailleurs précisé. Ainsi, en première approximation, l\E/I\A et Dj/De définissent la
fonction de fécondité m(z) et par suite déterminent la dynamique des populations dont la courbe de survie
tend vers la forme exponentielle. Tous deux sont dans une large mesure dépendants des conditions de nutrition.
Il faut cependant signaler que NdNA sera un élément d'autant moins représentatif de la fonction de
fécondité
que les taux mi seront plus différents les uns des autres,
que la courbe de survie tendra vers la forme générale (11, 7\.)NA dépendant alors à la fois de la fécondité
de l'espèce et de la mortalité extrinsèque qu'elle subit (voir par exemple la relation (29)).
Ce dernier fait théorique doit être pris en considération lorsqu'on recherche une corrélation entre la fécon-
dité d'une espèce et la quantité de nourriture disponible dans le milieu naturel. En ce qui concerne les taux de
fécondité par stade, on remarquera que les diagrammes de fécondité ou les courbes d'évolution de la taille des
pontes avec l'âge, que l'on trouve plus fréquemment dans la littérature, ont une forme convexe, et non la forme
rectangulaire qu'implique l'égalité mi = l\E/NA'
Enfin, l'expression dans l'échelle biologique de la structure et des fonctions de survie et de fécondité, semble
a priori intéressante dans la mesure où le facteur thermique se trouve ainsi efIectivement isolé. Dans cette hypo-
thèse, les éléments constitutifs des deux fonctions, la structure, les paramètres d'accroissement, rendraient
compte des facteurs autres que la température et notamment des conditions de nutrition l'analyse séparée de
ces deux facteurs primaires importants devenant ainsi possible par l'expérimentation et l'application du modèle
proposé sous sa forme la plus générale, de façon à faire intervenir la mortalité extrinsèque. L'isolement du
facteur~thermique suppose notamment que
la durée du développement embryonnaire ne dépende que de la température,
- Dj/De, les taux mi et d'; soient indépendants de ce facteur.
Des recherches expérimentales pourraient être entreprises dans le but de défînir les limites et le degré de
dépendance de ces paramètres à l'égard de la température.
2. EXPRESSIOK DU TAUX DE j\ATALITÉ EN FONCTION DU :,\O)JBRE D'E)IBRYONS
Les fonctions de structure sont ici exprimées dans l'échelle journalière.
2.1. Prise en compte des embryons dans la structure; définition du taux de ponte
Dans le système de numérotation adopté, les embryons porLent le nO 0 (voir tab!. 1 et Il et fig. 2).
De étant par définition le temps, exprimé en jours, séparant la ponte des œufs dans la poche incubatrice
de la libération des nouveaux-nés, l'âge des embryons est compris entre x = - De et x = O.
Partant de l'hypothèse usuelle que les embryons, portés par leur mère, subissent le même taux de mortalité
que celle-ci (i.e. qu'aucun d'eux n'avorte), et la population étant stable, on en déduit
- que le taux de ponte par stade Mi, i.e. le nombre d'œufs femelles produits par une femelle moyenne du
stade i par unité de temps, est égal au taux de fécondité mi correspondant;
-- que l'effectif du groupe des embryons s'accroît dans le temps au même taux r' que l'efIertif des difIérents
groupes d'individus libres.
On peut alors évaluer l'ordonnée à l'âge -De, désigné par L (de l'anglais « laying »), selon des principes et
un procédé analogues à ceux qui ont été utilisés pour évaluer B dans la population réduite, et à partir des mêmes
données (B = 1 = ~ e
Cah. O.R.S. T.O.1VI., sér. Hydrobiol., vul. X lI, nu 1, 1978 19-63.
42 G. GRAS ET L. ~AI:'<T-JEAN
• • :\" (x)
(22) dx (-De, 0) = e
Les pontes étant par hypothèse concentrées au début de chaque stade adulte (cf. § 1.2.2.), Mi s'applique
aux femelles fécondes entrant dans le groupe d'âge i et dont l'âge est Xi-l.
L est donc défini par la relation
",' - r'xi-l .
L = ...... e l(xi_li .'Iii . Lest ainsiexpriméparrapportà unevaleurdeBégaleà 1 dans la population
réduite. Deux exemples de calculs sont fournis dans les tableaux l (col. l, 2 et 8 : L = 1,8590) et II (col. 2, 3
et 10 : L = 1,5985).
L étant l'ordonnée à l'origine (à l'âge x = - De) de la courbe de répartition des effectifs réduits par âge
du groupe des embryons, L dx est l'effectif réduit de la cohorte d'œufs d'âge - De produits (pondus) instanta-
nément (de t-dt à t) par la population au temps t. B dx, efTectif de la cohorte des nouveaux-nés au temps t
correspond ainsi à la cohorte d'œufs produits antérieurement (au temps t-De) par la population et ayant survécu
jusqu'au temps t, où ils ont l'âge 0 (c.-à-d. qu'ils sont passés de l'état d'embryon à celui d'individu libre entre
les instants t-dt et t).
L'efTectif réduit des embryons au temps t dans la population est ainsi représenté par l'aire délimitée par
l'axe des abcisses, l'axe des ordonnées, un axe parallèle placé à l'âge -De, et la courbe de répartition par âge des
efTectifs réduits (fig. 2c).
Lorsque la courbe de sun'ie des individus libres est exponentielle, le taux de mortalité subi par les embryons
est égal au taux de mortalité extrinsèque de la population, et la courbe de répartition par âge des effectifs réduits
des embryons a la forme (12) qui peut s'écrire
- b x
en appliquant l'approximaLion (r' +de) = rm '" b (p. :38).
b De
L'ordonnée à l'origine de la fonction, L, s'exprime ainsi par L = e
Le taux instantané l'elatif de ponte 1sera défini par analogie avec le taux de natalité b (b = BjNT = Ij~T) :
b Dl'
:= Lj(:"E+0T) =: .' Taux de ponte 1 et taux de natalité sont alors égaux (-).
:"E+:"T
Dans le cas général (courbe (1)), les lots d'embryons relatifs aux différents grou pes d'adultes féconds i ont
un taux de mortalité particulier, égal par hypothèse à celui des adultes, de sorte que le groupe des embryons,
qui réunit les différents lots précédents, n'a pas de taux de mortalité propre. La courbe de répartition par âge
des effectifs des embryons a ainsi une forme complexe. :\"ous lui attribuerons la forme exponentielle (11) en
admettant pour tous les embryons un taux de mortalité identique, défini plus loin et désigné par dE'
La probabilité de survie d'un œuf d'âge - De exprimée par rapport à la probabilité de survie du nouveau-né
(1 0 = 1) est alors (fonction (li)
dEDe
1(_ De) = e . La foneLion de survie de ce groupe s'écrit:
dEDe - dE (x + De)
l(x)(_ De,O) = e . e . De la fonction (11) on déduit l'expression de la fonction de réparti-
tion des efIectifs des embryons par âge suivante:
(23) :\" (x)dx ( -Dl"0)
(r' + dE) De
e . e
(x+ De)
(') Se plm;ant implicitl'ment dans le cas d'une population stable à courbe de survie exponentielle, PALOHEIMO (1974) définit
b De
un taux dl' ponte différl'lIL : 1 = b e
e
b De
:f.: b.
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(r' + dE) De
L est alors exprimé par la relation L = e , etle taux de ponte 1parla forme plus complexe suivante
(r' + dE) De
e . où :\E et :\T sont relatifs à la population réduite. 1 et b sont différents.
:\E + l\T
Le taux de mortalité des embryons est déterminé à partir de 1" et de la fonction (23) dont on connait
1 L
l'ordonnée à l'origine L. Ce taux est exprimé par la relation dE = De ln ( B ) - 1".
Dans l'exemple du tableau II, on a: dE = 0,5719 (col. 1 groupe 0) ; 1 = 0,6080 (bas du tableau) ; L = 1,5985
(col. 10) et l-D
e
= 1,7717 (col. 2). Rappelons que les taux sont exprimés sur la base journalière.
2.2. Expression du taux de natalité de la population en fonction du rapport NE /7iT
2.2.1. RÉPARTITION NON UNIFORME DES EMBRYONS (1" +dE=F0)
Population à courbe de sW'vie multiexponenlielle
L'intégration entre x = - De et x = 0 de la fonction (23), donne l'effectif réduit XE des embryons
(1" + dE) De
correspondant à l'effectif :\T des individus libres: '(25) NE = e - 1
En multipliant par l/:\T = b les deux termes de l'égalité, on aboutit finalement à l'expression de b
NE (1" +dEi
suivante: (26) b = :\ T (1" + dE) De
e --1
Cette expression n'est pas utilisable car elle incorpore les taux 1" et dE qui ne peuvent être connus.
Population à courbe de survie exponentielle
La fonction de répartition par âge des effectifs à intégrer est la fonction (12). Le nombre des embryons est
exprimé par:
(1" + de) De b De
(2) · e --1 l' . t' ,. e -17 l\E = --- ou par apprOXIma IOn "E = ---b-- .(1" + de)
En multipliant par l/:\T = b les deux termes de l'approximation, on aboutit à la relation
(28) b = DIe ln (1 + ~: ), qui exprime le rapport entre le nombre d'embryons et d'individus libres dans la
population.
Cette expression est utilisable pour estimer le taux de natalité d'une population quelconque puisqu'elle
n'incorpore que des paramètres évaluables. Rappelons qu'elle implique la stabilité de la population et deux
autres conditions, pas ou implicitement définies par les deux auteurs l'ayant établie (GRAS 1967 ; P ALOHEIMO
1974) :
-- courbe de survie des individus libres et des embryons exponenLielie (taux de mortalité des embryons
identique à celui de leur mère),
- taux de mortalité finale négligeable.
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Elle se caractérise par un terme (l/De) fonction de la température et par un terme fonction de la structure
en termes de stades, seul conservé lorsque le taux de natalité est exprimé sur la hase de la durée du développe-
~
ment embryonnaire: b" = ln ( 1+ ~: ).
Lorsque De est égal à un jour, l'expression de hase d'EDMONDSON hE = ln (1 + :\T, ) lui est algéhrique-
D e.;'\ T
ment équivalente.
Signalons que, comme ['ont par ailleurs montré les deux auteurs cités plus haut, l'expression hE surestime
le taux de natalité pour des valeurs de De supérieures à un jour. La surestimation est d'autant plus forte que De
et le produit h De (ou mieux le rapport NclN T ) sont grands.
Lorsque la courbe de survie des individus lihres est exponentielle et que le taux de mortalité des emhryons,
toujours supposé constant, est supérieur à celui de leur mère (par parasitisme ou toute autre cause d'avorte-
ment), la formule ci-dessus s'applique si NE est le nomhre d'emhryons viables et en aomettant que la mortalité
surnuméraire des emhryons intervient instantanément après leur ponte, la fonction N (x)/dx restant par ailleurs
exponentielle entre les âges - De et O. En vertu de l'approximation rm ~ b, le taux de natalité b obtenu définit
la structure de la population stable, dont le taux de ponte 1est supérieur à b. Ce raisonnement part de ce que la
structure est déterminée par la fonction de fécondité. qui exprime par définition le nombre de nouveaux-nés
nés vivants, etc. b est inférieur au taux de natalité « potentiel ,) qui aurait défini la structure de la population
stable que l'on aurait eu si tous les embryons pondus avaient été viahles.
Hormis les erreurs d'échantillonnagè, l'incertitude sur l'estimation du taux de natalité d'une population
naturelle par la relation (28), dépend essentiellement du degré d'instabilité de sa structure en termes de stades
ou d'âges.
Abstraction faite de l'instabilité des populations naturelles et en restant dans le cadre de l'hypothèse de
stabilité, il convient d'observer que la non réalisation de la condition nO 2 (courbe de survie exponentielle)
entraîne à elle seule un hiais non négligeable, que l'on peut évaluer (tabl. III a et b : comparaison de la valeur
exacte dutaux de natalité b avec son estimation h') ou représenter graphiquement (fig. 4). La figure 4 indique
le sens et l'importance du biais introduit selon que le taux de mortalité des jeunes est supérieur ou inférieur à celui
des adultes. La relation (28) sous-estime ce taux dans le premier cas et le surestime dans le second. Ceci est
visihle sur l'exemple considéré dans la figure, celui de deux populations stationnaires ayant mêmes rapports
:\clN.Aet NJ/NA, rapports égaux à 2, mais différant par le taux de mortalité respectif des jeunes et des adultes:
d'; = 2d:, et d'; = 0,5 d:. Le taux de natalité exact (cercle) de chaque population est à lire dans sa propre échelle:
échelle en traits et tirets épais dans le premier cas, échelle en traits et tirets fins dans le second. L'approximation
du taux de natalité des deux populations par la relation (28) est représenté par un point et est à lire dans l'échelle
définie par les courbes en pointillés. L'égalité NclN.A = :\J/I.\A = 2, donne NciNT = 2/3, et b" (28) = 0,510826.
Les formules indiquées dans la légende de la figure permettent de calculer la valeur exacte de h" connaissant
les deux rapports ci-dessus, dans chacune des deux populations. On trouve h" = 0,560787 pour la population
dont le taux de mortalité des jeunes est le douhle de celui des adultes (d'; = 2 d:), et h" = 0,462098 pour l'autre
population. Le hiais est de 10 % dans cet exemple. mais il peut atteindre environ 20 % et peut être davantage
dans une population à taux d'accroissement non nul.
2.2.2. RÉPARTITION UNIFORME DES EMBI\YONS (r' +dE = 0 ; N. (x)/dx (. _ De,O) = B = 1)
:\ous considérerons ici cette hypothèse car elle est à la hase de nombreux travaux. Elle se traduit par l'égalité
(r' +dE ) = 0 (soit r' = . dE) et correspond au cas limite d'une fonction N(x)/dx (__ De,O) exponentielle dont le
coefficient (r' +dE) tend vers zéro.
Toutes les possibilités d'obtention d'une répartition uniforme des embryons n'ont pas été examinées.
Le cas général d'une population à taux intrinsèque d'accroissement non nul que nous considérerons tout
d'ahord implique que l'on a à faire à une population à courbe de structure non rectangulaire et dans laquelle
la fonction de survie des embryons dilTère de celle des individus libres. Celle-ci peut être multiexponentielle,
ou exponentielle avec rm négatif, ce qui découle de l'inégalité dE> dA, ou dA est le taux de mortalité extrinsèque
des adultes, que l'on doit avoir ohligatoirement puisque les emhryons ne sont à aucun moment séparés de leur
mère.
Dans ce cas, l'expression (26) donne donc le taux de natalité de la population.
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Fig. 4. - Changements simullanés des rapports NEiNA et NJ/NA, de D'; et de b" dans une population stationnaire (l" = 0) ou
le taux de mortalité des jeunes est soit le double soit la moitié de celui des adultes. En traits pleins, les courbes d'égales valeurs
de NJ/NA, et en tirets, les courbes d'égales valeurs de b", voir également p. 52-53 et § 3.
La figure est exécutée selon le processus suivant.
1. cas où d:,' = 2d~
(a) Partant d'une valeur de :'-lJ/N" et de b" donnée, les valeurs de D; et de NE/NA correspondantes sont successivement
déterminées après calcul de d~'.
d~ est calculé d'après la relation (20) (seulemt deux stades, juvénile et adulte considérés: l" = Di qui s'écrit
b" = 2 dA' (NJ/NT1+dA' (:'IA/NTI = d.:: (I+NJ/NT\, relalion dans laquelle b" et NJ/:'-lT (déduit du rapport NJ/N A précédent)
sont connus.
JI vient alors:
" 1
-- Dj = 2 d~ In (1+'2:'1J /NA) - relation (35), et
d"
NE/NA = (e A- 1) (1 +'ZNJ/NA) - relations (29) et (30).
On obtil'nt ainsi un point d'abcisse NEiNA et d'ordonnée Dj correspondant aux valeurs NJ/"'A et IJ" retenues. Ce point est
reporté sur le graphique en coordonnées logarithmiques.
L'opération précédente est répétée pour plusieurs valeurs de b", de sorte que l'on aboutit à une courbe d'égales valeurs
de NJ/NA (la valeur de ce rapport que l'on s'est fixée au départ) sur laquelle les valeurs de IJ" sont. identifiées.
(b) les calculs précédents sont répétés pour plusieurs valeurs de NJ/NA avec les valeurs de b" déjà utilisél's, ce qui donne
autant de courbes d'égales valeurs de NJ/:'-lA et de IJ" que de valeurs de l'es variables.
2. cas où d~' = O,5d~. On applique les mêmes principes que dans le cas précédent, les l'l'la lions utilisées étant:
" d"b" = d;': (1 -0,5"'J/NT), Dj' = ~ ln (1 + 0,5NJ / NA), NEiNA = (e A - 1) (I-LO,5:'1J /:'-lA'.
dA
Lorsque (r' +dE ) tend vers zéro, cette expression t.end vers une forme simplifiée que l'on obtient en
, (r+ dE) De
developpant le terme e selon la formule de Mac LAUR1N. On écrit successivement
(26) b ______. NE/NT
= 1_' 1 -+-, (r' + dEi De
--1-(-- +
(r'+d E )
(r' + dE) 2De2
-----
2! ... J- l '
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puis, les termes du développement de puissance supérieure à 1 étant négligeables ((r' + dd ~O),
NE r' + dE
b=-N . (' d)D
'T r + E e
D~ , expression simplifiée qui fournirait l'estimation correcte du taux
de natalité dans cette hypothèse. Cette expression est valable quel que soit De, la seule condition d'application
étant l'égalité qu'elle implique: NE/De = 1 (NE' effectif réduit).
On reconnaît dans cette expression l'estimation B du taux fini de natalité de l'expression d'Edmondson
bE = ln (1 + B), la relation entre le taux de natalité réel b et son estimation bE étant, sur la base des principes
et du modèle admis dans ce travail: bE = ln (1 +b).
Dans le cas particulier où le taux de mortalité des embryons est le même que celui des individus libres
(dE = de), on a par hypothèse (r' +dd = (r' +de) = rm = 0, et la population a une courbe de structure rectan-
-(r'+de) )1
gulaire (N (x)/dx(-De,JI) = 1). Le taux de natalité est alors égal aux taux de mortalité finale: df = b e
= b. Il n'est donné par la relation (28) que dans la mesure où df est négligeable (condition nO 3 d'application de
la relation), et il est lui-même négligeable. La relation entre les paramètres d'accroissement de la population
est, d'après la relation (21) ;
b = r' +de+df, avec r' +de = rm = o. Il s'agit donc d'une population stable à capacité naturelle
d'accroissement (r') négative, et à la limite nulle lorsqu'elle devient égale à la capacité innée rm (pour de = 0).
Compte tenu de ce que la fécondité est généralement élevée chez les cladocères, une population à rm nul
(et à fortiori négatif) est peu probable, où ne peut correspondre qu'à un état temporaire ou à des conditions très
particulières. Une telle population serait en effet caractérisée par la production d'un nouveau-né femelle par
individu d'une des cohortes de femelles fécondes: une valeur mi égale à 1 applicable à un âge Xi quelconque
supérieur à X.
En théorie une répartition uniforme des embryons ne peut qu'être exceptionnelle chez les cladocères,
de sorte que le type de répartition exponentiel avec (r' +dd > 0 retenu ici est davantage admissible.
A noter que le type uniforme de répartition est l'hypothèse de base d'une méthode d'évaluation de la durée
du développement embryonnaire proposée par EDMONDSON (1965), et appliquée depuis par nombre d'auteurs,
dont nous mêmes (GRAS et SAINT-JEAN, 1976). Rappelons que la méthode consiste à isoler du milieu naturel
des femelles ovigères à un temps t o donné, puis à noter ultérieurement à des temps successifs les nombres d'éclosions
observés. En reportant graphiquement le nombre Nt d'embryons (ou de femelles ovigères) restant à éclore
en fonction du temps t. on obtient une série de points (:.\t, t) qui s'ajustent autour d'une droite si la répartition
par âge des embryons de la population est uniforme, et la température constante pendant l'expérience. L'inter-
section de la droite avec l'axe des temps donne la valeur de De cherchée.
L'hypothèse de répartition exponentielle étant retenue, l'ajustement doit se faire en théorie autour d'une
courbe convexe qui s'éloignera d'autant plus de la droite précédente que (r' +dE) sera grand soit, en première
approximation, lorsque la fonction de répartition relative aux différents stades adultes de la population se
caractérisera par des valeurs (r' +di) élevées (cas général). Si la courbe de survie est approximativement expo-
nentielle, courbe et droite différeront d'autant plus que rm (ou b, qui lui est pratiquement égal) sera grand,
donc que la fécondité sera élevée.
Ceci corrige et précise une remarque formulée dans la note citée plus haut ('). Elle permet de dégager une
source possible de biais systématique dans l'évaluation de De. Sur un plan pratique, compte tenu du caractère
plus ou moins aléatoire et irrégulier de la distribution des points Nt, t , due à la petite taille des échantillons de
femelles ovigères pris en compte ou à la non conformité de la répartition des embryons avec l'hypothèse de base,
l'ajustement à une droite est naturellement le seul qui soit praticable.
(') La remarque est (p. 209) : « On remarquera que l'application de la méthode à des populations naturelles subissant une
forte prédation n'est pas sans poser quelques problèmes, car la prèdation a pour elTet de réduire de façon extrême et «anormale.
la proportion des femelles dont les œufs sont sur le point d'éclore: la condition de répartition uniforme des éclosions dans le temps
n'est pas remplie». Intégrée dans le présent travail, cette remarque correspondrait au cas d'une population stationnaire dont la
fonction de structure est identique à la fonction de survie.
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3. RELATIONS E;\iTRE LES NŒIBRES D'EllBRYONS (NE)' DE JEUNES (N J ), D'ADULTES (NA)'
LES DURÉES DE DÉVELOPPE~IE;\'TEl1BRYONNAIRE ET JUVÉl\'ILE, ET LES PARAMÈTRES
D'ACCROISSEMEi\T. DA:"S LA POPULATION STABLE
Le chapitre précédent est ici généralisé par l'établissement de l'expression des rapports ~dNA et NJ/N A •
N'ont été pris en considération que les stades embryonnaire, juvénile et adulte et le rapport de leurs effectifs,
du fait que ces stades seuls sont normalement identifiables au cours d'une analyse de routine de la structure
d'une population naturelle de cladocères. D'autres rapports pourraient être établis en partant d'un raisonnement
similaire.
L'établissement de ces rapports implique notamment l'hypothèse que les différents stades juvéniles d'une
part et adultes d'autre part aient un taux de mortalité identique. Ces taux seront désignés par dJ et dA'
L'hypothèse implique en outre l'égalité dA = dE' Dans ce chapitre le cas général correspond donc à une popu-
lation dont la courbe de survie se décompose en trois courbes exponentielles de coefficient dJ, dA et dE (= dA)'
L'âge des embryons est compris entre x = - De et x = 0, celui des jeunes entre 0 et Dj, et celui des adultes
entre Dj et M.
3.1. Cas général (dJ*d~ (= dE)
L'intégration entre x = 0 et x = Dj d'une part et entre x = Dj et x = '1 d'autre part de la fonction (11)
dans laquelle sont seulement considérés deux groupes d'âge, donne l'effectif des jeunes et celui des adultes dans
la population, soit en appliquant la relation (14) :
"T
"'J
-(r'+dJ)Dj
I-e
-(r' + dJ ) Dj
~A = e _
(r' + dA)
- (r' + dA) (M--Dj)
(1 - e ).
--(r'+dJ)Dj-(r'+dA) ('I-Dj)
df étant négligeable, l'ordonnée à l'âge ~[ (e ) l'est également, et l'expression
de NA est pratiquement égale à
-(r' + dJ ) Dj
NA = _e_--;-_
r' + dA
De la relation (25) dans laquelle dA est mis pour dE, on déduit le nombre des embryons:
(r' + dA) De
J\E = e - 1
(r' + dA)
Les rapports cherchés sont alors:
(r' + dJ) Dj (r' + dA) De
(29) NdNA = e (el),
" r'+dA (r'+dJ)Dj ,(30) NJIN A = r' +d~ (e - 1), et enfm
(r' + dA) De
(31) NEIN T = b _e_----c--:-__:--__1 , relation rorrespondant à la précédente expression de b (relation (26)) (').(r' + dA)
(ï En fait, les deux expressions ne sont pas rigoureusement équivalentes, car dans le cas général précédent (relation (26))
les taux de mortalité des difTérents stades adultes sont par hypothése difTérents, ce qui entraîne comme on l'a noté, que la
fonction de répartition des embryons n'est qu'assimilahle à une fonction exponentielle de la forme (Il l, alors que cette fonction
a rigoureusement celle forme dans la relation (31 \.
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La fonction à intégrer est la fonction (12) ou son approximation. Les rapports précédents se simplifient,
devenant:
bDj b De
(32) ~E/NA = e (e - 1),
b Dj
(33) 7:i'i J /NA = e - 1, et
b De
(34) NE/NT = e - 1 (expression (28) mise sous une autre forme).
3.3. Expression du rapport Dj/De
Rappelons que ce rapport caractérise, avec les taux mi, la fonction de fécondité dans l'échelle biologique.
Cas général
( 1 r' + dJDe la relation 30) exprimant le rapport NJ/NA' on déduit Dj = ln (1 + NJ/NA), puis en
r'+dJ r'+dA
multipliant les deux termes de l'égalité par I/De,
1 r' +dJ T(35) Dj/De = (r' +dJ) De ln ( 1 + r' +dA NJ(:'''A)'
Cas particulier
L'expression précédente se simplifie, donnant
]
(36) Dj/De = b~ ln (1 +NJ/NA ), relation qui peut également s'exprimer sous les formes suivantes, où n'appa-
raissent que les paramètres d'abondance:
b De étant égal à ln (l +1\E/NT), il vient
ln (1 + 0.J/NA) ln (NT/N~)
(36) Dj/De = ln (1 + NE/NT) , ou = ln (1 + NE/NT) .
De mème que la relation (28) permet d'estimer le taux de natalité d'une population, les relations (36)
fournissent une estimation de la durée relative du développement juvénile connaissant l'effectif des groupes
de stades identifiés dans la population. Les conditions d'application de ces deux expressions sont évidemment
les mèmes.
4. DISCUSSION
4.1. Autres méthodes d'estimation du taux de natalité
Outre la relation b = D~ ln (l+NE/NT), deux autres méthodes sont en principe utilisables pour évaluer
le taux de natalité d'une population naturelle ('). Elles sont ici définies et discutées sur la base des principes
r(') CASWELL (1972) propose la relation b = ~ -- (relation (g) du glossaire), où r est le taux d'accroissement observé de
er-l
la population et ~ le taux fini de natalité estimé par l'expression NE!(N T .De). Cette relation n'est applicable notamment, comme
l'a par ailleurs signalé Paloheimo (1974), qu'à la condition exceptionnelle que ~ soit correctement estimé par l'expression utilisée.
NE r
La relation englobant NEfNT, r et (.1. est: b =
1-" N"T e rDe_l
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développés dans les chapitres précédents. La première est basée sur la détermination de la structure réelle de la
populalion considérée, et la seconde sur l'évaluation expérimentale de la production journalière de nouveaux-nés
par un échantillon de celte population (méthode proposée par KORINEK 1971).
4.1.1. ESTIMATION A PARTIR DE LA STRUCTURE OBSERVÉE
Le principe est de transposer à la population naturelle les définitions établies pour la population stable,
en construisant l'histogramme des effectifs Ni des différents stades de développement trouvés à un moment donné
t dans un échantillon de la population. On trace alors la courbe d'ajustement à l'histogramme dont l'ordonnée
à l'âge 0 est égale à B(t). Le taux de natalité cherché est donné par la relation b(t) = B(t)/NT(t), où NT(t) est
l'effectif total observé au lemps t.
L'histogramme des proportions donnerait directement b(t), ordonnée à l'âge 0 de la fonction C(x, t).
La construction des histogrammes suppose que soient connus:
(a) l'elTectif de chacun des stades de développement ou pratiquement celui des embryons et des stades
juvéniles, de manière à obtenir une estimation graphique précise de B(t),
(b) la durée des stades considérés.
Le taux de natalité b(t) sera exprimé sur la base journalière ou sur la base De selon que l'histogramme sera
construit dans l'échelle d'âge journalière ou dans l'échelle biologique (fig. 3).
Cette méthode n'implique aucune condition. Elle se heurte a prio/'i à deux sortes de difficultés qui tiennent,
d'une part à l'instabilité des populations naturelles, et d'autre part à l'identification des stades et à l'estimation
de leur durée, difficultés qui rendent problématique la possibilité d'obtenir les histogrammes suffisamment précis.
Elle ne paraît présenter quelque intérèt que chez les organismes, tels que les copépodes, dont les stades juvéniles
sont aisément identifiables et en nombre constant.
4.1.2. ESTIMATION SUR UNE BASE EXPÉRIMENTALE. (Méthode KORINEK)
Le principe de la méthode est de déterminer expérimentalement le nombre de nouveaux-nés produits
journellement, ou pendant une unité de temps quelconque, par un échantillon de la population isolé à un moment
donné t de son milieu naturel. On détermine alors un taux fini de natalité duquel on déduit le taux instantané b
au temps t cherché, en appliquant l'expression associant ces deux taux (voir glossaire et ci-dessous). Nous
désignerons respectivement par les symboles ~ ex et bex (de expérimental) les t:mx fini et instantané de natalité
considérés.
La technique expérimenlale (cf. KORINEK) consiste à prélever un échantillon représentatif de la population,
à séparer mécaniquement les adultes, puis à les isoler pendant 24 h (par exemple) dans une enceinte immergée
dans le milieu. Les nouveaux-nés produits sont dénombrés à la Hn de la période d'isolement.
L'évaluation du taux instantané de natalité se fait alors sur les bases suivantes.
Calcul de ~ ex. NT(t) étant l'effectif de l'échantillon prélevé au temps t et Nn le nombre de nouveaux-nés
recensés, ce taux est donné par la relation (e) du glossaire : ~ ex = ]\'~t, t+ 1)
1\T(t)
Calcul de bex. La relation entre taux instantané et fini de natalité est définie par l'expression (f) (glossaire) qui,
en décomposant le taux Hni de mortalité générale en mortalité extrinsèque et Hnale conformément à la rela-
tion (21), s'écrit
(f) r' =b-de-dr=ln(I+~-oe-or),
et devient, or étant négligeable (hypothèse probable),
A(f) r' ~b - de= ln (1 +~ - Oe).
Si l'on se place très naturellement dans l'hypothèse où la population naturelle étudiée subit une prédation,
l'isolement de l'échantillon dans l'enceinte protège les individus de cette prédation, et le procédé expérimental
revient à considérer alors l'évolution de t à t+ 1 de la population avec un taux Hni de mortalité rendu négligeable.
La relation entre b et ~ qui s'applique à ~ex est ainsi:
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(h) bex = ln (1 +~ex), relation qui donne le taux de natalité cherché, directement exprimé sur la base journa-
lière si l'intervalle t, t+ 1 est égal à un jour.
Si le taux de mortalité extrinsèque ae ne peut être négligé dans l'enceinte, la relation (h) ne s'applique pas.
La relation applicable est (f), qui ne permet pas de calculer le taux de natalité de la population. Si la population
naturelle considérée est soumise à une mortalité extrinsl\que déjà négligeable, la relation (h) est applicable.
Condilions d'applicalion. La valeur de l'estimation du taux de natalité par cette méthode dépend essentiellement
de conditions d'ordre expérimental, qui sont en rapport avec l'évaluation de ~ ex : mortalité d'origine expéri-
mentale négligeable; échantillon de la population pris en compte représentatif.
La méthode implique que la fonction de répartition des effectifs réduits des embryons par âge au temps t
N(x) -~ b x
soit de la forme - = e , où b est le taux réel de natalité de la population naturelle au temps t (popula-
dx
tion normalement non conforme à l'hypothèse de stabilité). Cette condition se vérifie simplement à partir des
exemples suivants où les conditions expérimentales sont supposées parfaites (mortalité des' adultes et des
embryons nulle dans l'enceinte). Nous raisonnerons sur les effectifs réduits.
Soit b = 0,2452 le taux de natalite de la population au temps t. L'effectif réduit correspondant est
NT = l/b = 4,0783. Si on suppose De égal à 4 jours, l'effectif réduit des embryons est donné par intégration
b De
entre _. 4 et 0 de la fonction précédente, soit: NE = ~--=_1 = 6,7969.
b
Si on prend arbitrairement une période d'isolement t, t+ 1 égale à deux jours, la mortalité des embryons
étant nulle, le nombre de nouveaux-nés produits durant l'intervalle t, t+ 1 sera égal au nombre d'embryons
d'âge compris entre - 2 jours et 0 présents au temps t dans la population d'effectif réduit NT observée, soit:
il °~ - 0,2452 x
Nn(t, t+ 1) = NE (-2,0) = J--2 e dx = 2,5814,
on en déduit le taux fini de natalité ~ ex = 0,63:30, et enfin
(h) bex (base 2 jours) = ln (1 +0,63:30) = 0,4904, soit:
bex (base journalière) = 0,2452, la valeur initiale cherchée.
Si la répartition des embryons par âge n'est pas conforme à l'hypothèse, la valeur de l'estimation bex
différera de la valeur du taux de natalité au temps l. Ceci se vérifie également en prenant un exemple où
la fonction N (x)/dx est toujours exponentielle mais avec un coefficient différent de b.
Soit b = 0,2452, De = 4 jours, NT = 4,0783, et ;'o;(x)/dx = e - 0,2 x; NE = 6,1277.
Sur la base du raisonnement précédent on aboutit à des estimations variables avec la durée de la période
d'isolement:
si t, t+1 = 1 jour, on obtient ainsi bex = 0,2401 ; pour t, t+1 = 2 jours, hex = 0,2359 ; enfin, si l'intervalle
t, t+l est égal à 4 jours et à De, les expressions (h) et (28) sont équivalentes (NE étant égal à l'\n(t, t+ 1), et ~ fi
NE/NT), donnant la même estimation du taux de natalité, soit dans notre exemple 0,2293, valeur très différente
du taux réel h cherché (0,2452).
Les expressions (h) et (28) sont équivalentes lorsque l'intervalle t, t+1 est égal à De, quelle que soit la répar-
tition par âge des embryons.
Ces exemples montrent ainsi:
(a) que la méthode expérimentale donne théoriquement la même estimation du taux de natalité que la
relation (28) lorsque la période d'isolement est égale à la durée du développement embryonnaire;
(h) les conditions expérimentales étant supposées parfaites, la méthode expérimentale donne une meilleure
estimation que la relation (28) lorsque la période d'isolement est inférieur à De, l'estimation étant d'autant
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Fig. 5. - Représentation graphique de la production journalière de nouveaux-nés dans une population stationnaire à courbe de survie
exponentielle (voir texte).
plus proche de la valeur b cherchée que la période t, t+ 1 est brève (voir le second des deux exemples
précédents).
Le raisonnement précédent est illustré dans la figure 5 où on considère, par simplification, une population
stationnaire à courbe de survie exponentielle. Dans la figure, l'aire AEMH représente le nombre d'embryons
d'âge compris entre - 1 jour et 0 qui donneront le nombre de nouveaux-nés pour une période d'isolement de
1 jour. Le nombre de nouveaux-nés qui auraient été produits durant la même période dans le milieu naturel est
représenté par le rectangle EANH. Nous avons également figuré l'estimation de ce nombre incorporée dans
l'expression d'Edmondson ln (1 +NE/(De.NT)), soit NdDe : c'est le rectangle AEFD. Le nombre total d'embryons
correspond au rectangle ABCD.
Les trois méthodes d'estimation du taux de natalité peuvent être caractérisées globalement et comparées
de la façon suivante.
Soit une population naturelle considérée à un moment donné t. Elle est caractérisée par des rapports NE/NA
et NJ/NA(et NE/NT) donnés, et par des effectifs Ni par stades souvent non évalués, mais qui sont habituellement
dans des rapports non conformes à l'hypothèse de stabilité de la population.
Dans la méthode utilisant la relation b = I/D e ln (1 + NE/NT), on part des rapports NE/NA et NJ/NA
ùbservés pour en déduire une structure fictive dans laquelle les effectifs Ni, et par là même les durées Di des
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stades correspondants, seraient dans des rapports conformes aux deux conditions qu'implique cette relation;
le taux de natalité est évalué sur la base de cette structure.
Dans la méthode graphique, c'est la structure réelle observée au temps t qui sert de base à l'estimation.
Cette méthode fournit ainsi la meilleure estimation dans la mesure où l'histogramme est obtenu à partir de
valeurs Di parfaitement connues et permet une évaluation précise de B(t).
Les conditions expérimentales étant supposées parfaites, la méthode expérimentale est équivalente à la
première méthode quelle que soit la répartition par âge des embryons lorsque l'intervalle t, t+ 1 est égal à De.
Elle se rapproche d'autant plus, en valeur absolue et par rapport à De, de l'évaluation graphique que cet inter-
valle est petit.
Les éléments permettant de faire un choix entre ces trois méthodes sont essentiellement d'ordre technique
ou pratique. A cet égard, la première semble préférable.
4.2. Reproduction graphique des relations entre NE, :.\~ et ~J
Les variations simultanées selon les relations établies dans le paragraphe 3 précédent, de quatre caractéris-
tiques d'une population stable, ont été représentées dans les figures 4 et 6. Il s'agit du rapport NJ/N A , qui définit
sa structure, du taux de natalité bU, de la durée relative du développement juvénile Dj, et du rapport NE/NA'
Ce rapport est à la fois un élément de structure de la population et, en première approximation, un élément de
la fonction de fécondité de l'espèce. Les modalités de construction des figures sont indiquées dans leur légende.
La représentation en coordonnées logarithmiques (IOgIO) a été retenue en raison de sa plus grande clarté. Trois
situations ont été considérées:
o
ID
Fig. 6. - Changements simultanés des rapports NE/NA et NJ/NA, de Dj et de b" dans une population stable à courbe de survie
exponentielle (d~ = d';). En traits épais, les courbes d'égales valeurs de NJ/NA ; en traits fins les courbes d'égale valeurs de b".
La figure est exécutée selon le processus suivant.
(a) Partant d'une valeur de NJ/NAet de b" donnée, les valeurs de Dj et de NEiNAcorrespondantes sont obtenues en appliquant
les relations suivantes:
1
D'J" = - In(I+NJ/NA) - relation (36); NE/NA = (e b " -1) (I+NJ/NA) - relation déduite des expressions (32) et (36).b"
On obtient ainsi un point d'abcisse NEiNA et d'ordonnée Dj correspondant aux valeurs NJ/NA et b" retenues. Ce point est
reporté en coordonnées logarithmiques.
Celle opération est répétée pour plusieurs valeurs de b", de sorte que l'on aboutit à une courbe d'égales valeurs de NJ/NA
(valeur de départ) sur laquelle les valeurs de b" sont identifiées.
(b) Les calculs précédents sont répétés pour plusieurs valeurs de NJ/NAavec tes valt'urs de b" déjà utilisées, ce qui donne autant
de courbes d'égales valeurs de NJ/NA et de b" que de valeurs de ces variables.
Ont été reportés sur la figure, les points (NE/NA' NJ/N..,J moyens observés dans tes séries d'échantillonnages de la figure 7.
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le taux de mortalité des jeunes est la moitié de celui des adultes (d~' = 0,5 d~) ; la population est station-
naire; c'est l'hypothèse 1 (fig. 4) ;
le taux de mortalité des jeunes est le double de celui des adultes (d~' = 2d~) ; la population est stationnaire;
c'est l'hypothèse 2 (fig. 4) ;
la courbe de survie est exponentielle (d~' = d~) ; le taux d'accroissement r' de la population est positif,
négatif, ou nul; c'est l'hypothèse 3 (fig. 6).
Un point placé identiquement dans le système d'axes des deux figures va ainsi correspondre, selon la valeur
des taux d~' et d~ et de leur rapport, à 3 populations stables caractérisées chacune par des valeurs particulières
des 4 caractéristiques (ou paramètres) précédentes, que l'on détermine à partir des relations indiquées dalls la
légende des figures.
Les hypothèses 1 et 2 ont été considérées essentiellement dans le but de montrer le sens des modifications
de b" et de Dj qui accompagnent la non réalisation de l'hypothèse 3. Ceci est visible grâce aux courbes d'égales
valeurs de NJ/N A = 1 et de b" = 0,4 correspondant à l'hypothèse 3 qui ont été tracées sur la figure 5. La
modification du taux de natalité d'une population à courbe de survie exponentielle qu'entraîne l'existence d'un
taux de mortalité des jeunes inférieur ou supérieur à celui des adultes, a été illustrée par un exemple et briève-
ment discutée dans le § 2 (p. 45). D'une façon générale, le taux de natalité d'une telle population ayant des
rapports NJ/NA et NEINA donnés, est intermédiaire entre les taux respectifs des populations répondant aux
hypothèses 1 et 2 ayant les mêmes rapports précédents - voir la position des courbes en pointillés par rapport
aux courbes en traits pleins sur la figure 4. Ce résultat était attendu.
Il en est de même en ce qui concerne la valeur de Dj' associée à ces rapports dans les trois hypothèses.
La figure montre en outre que, pour un rapport NJ/N A donné et pour les deux rapports d; Id~ considérés,
il existe, selon le modèle, une valeur de Ndl'A' ou des valeurs voisines, telle que D'f est identique dans les trois
hypothèses. Cette valeur est définie par le point de jonction des courbes NJIN A • En ce point, la structure au niveau
des rapports embryons - jeunes - adultes, est indépendante des taux de mortalité respectifs des jeunes et des
adultes. Le taux de natalité diffère dans les trois populations en raison des différences de structure existant au
niveau des difTérents stades juvéniles et adultes.
L'analyse des particularités que semble révéler ce modèle n'a pas été approfondie, notamment en examinant
ce qui se passe pour d'autres rapports d~' Id~.
Le modèle normalement utilisable est celui qui correspond à une population à courbe de survie exponentielle,
dont le taux d'accroissement r' est variable avec le taux de mortalité extrinsèque, et la structure indépendante
de ce taux (fig. 6). Structure et taux de natalité sont en effet fixés, comme OIl l'a vu (p. 38), par la fonction de
fécondité définie en première analyse, puisqu'on considère la structure en termes de stades et b", par Dj et NEINA
(p. 36), qui ont été respectivement reportés en abcisse et en ordonnée sur la figure. On a admis que ces deux
variables étaient, dans certaines limites, relativement indépendantes du facteur thermique et en premier lieu
fonction des conditions de nutrition.
Ainsi, en reportant sur l'abaque les points (NE/N A , NJ/N A observés à différentes époques (ou stations) dans
une population naturelle, on reproduit, si elle existe, l'évolution temporelle (ou spatiale) de la structure et du taux
de natalité de la population, résultant de la modification dans le temps (ou l'espace) de la fonction de fécondité.
La première variable (NdNA) est observée, et la seconde (D'Il est une estimation théorique. Selon que l'estima-
tion théorique de Dj sera plus ou moins proche d'autres types d'évaluations, par exemple expérimentales, de ce
paramètre, on pourra conclure a priori que l'évolution constatée se fait conformément au modèle et résulte de la
modification d'éléments de la fonction de fécondité. L'analyse de la dynamique des populations naturelles peut
s'effectuer sur ces bases. Sous sa forme graphique (fig. 6), le modèle permet de caractériser différentes populations
par les quatre paramètres intégrés dans la figure, de les différencier visuellement, de décrire leurs différences
ou l'évolution propre à chacune d'elles avec les facteurs d'environnement.
Ces principes ont été appliqués à quelques espèces du lac Tchad.
4.:1. Application aux populations du lac Tchad
Les données traitées se rapportent à trois espèces, 1Hoina micrura, Diaphanosoma excisum et Bosmina
longirostris, dans deux stations, Melia et Tchongolérom, situées dans la même région naturelle du lac (l'Archipel-
Est). La station de Melia est située au fond d'une anse de 5 km de long et de 1 km de large environ, qui commu-
nique largement au niveau de son entrée avec le reste de l'archipel dans lequel elle se situe. La station de
Tchongolérom est une anse de petites dimensions (60 ha environ) et qui communique avec le reste de l'archipel
Cah. O.R.S.T.O.M., sér. Hydrobiol., vol. Xll, nO 1, 1978 : 19-63.
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Fig, 7. - Caractéristiques des populations de trois espèces de cladocères du lac Tchad dans les stations de Mélia en mars-avril
1968 (68) et de Tchongolérom en mai et août 1972 (Mn; An) et en mars-avril et janvier-février 1973 (J73; M73). Les eliectifs
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par un étroit passage. A l'extérieur de cette anse, se situe une troisième station appelée Tchongolérom-Mélia,
considérée ici accessoirement et dans la figure 8 seulement. Une série d'échantillonnage a été réalisée à Mélia
en 1968 (25 mars-24 avril), et quatre série à Tchongolérom, en mai et août 1972 et en janvier et avril 1973 (voir
fig. 7). La série d'échantillonnage de l\[élia comporte 16 échantillons échelonnés sur un mois à raison d'un échan-
tillon tous les deux jours. Les séries de Tchongolérom comportent 5 ou 8 échantillons réalisés avec la même
périodicité sur 9 ou 15 jours. Chaque échantillon regroupe 10 prélèvements répartis dans la station à Mélia et
15 prélèvements à Tchongolérom. Les prélèvements ont été faits par traction verticale, depuis le fond jusqu'en
surface, d'un couple de filets de 60 !Lm de vide de maille et de 30 cm de diamètre d'ouverture.
Ces séries d'échantillonnages se situent aux limites de la grande période de sécheresse qu'à connue l'Afrique
sahélienne entre 1968 et 1973, et dont la conséquence a été une forte baisse du niveau des eaux du lac (BENEcH
et al. 1976) et une modification des conditions écologiques. La série de 1968 se rapporte aux conditions prévalant
à l'état<< Tchad normal» (altitude du plan d'eau de l'ordre de 281,80 m, superficie en eau de 18000 km2) et/es
séries de 1972 et de 1973 à des conditions particulières, vraisemblablement caractérisées par rapport aux précé-
dentes par de meilleures conditions de nutrition pour le zooplancton, dont la nature n'est cependant pas
exactement définie. Témoignent de cette amélioration divers indices:
une augmentation de la production primaire relativement au stock de zooplancton,
une augmentation de la densité des particules en suspension, dont des particules nutritives (et peut-être
de la faune bactérienne),
une augmentation générale de la fécondité (rapport NE/nombre de femelles ovigères) aussi bien chez les
Cladocères étudiés ici que chez les Copépodes,
une très forte accélération observée en 1973 en laboratoire de la vitesse du développement de deux Cyclopides
Mesocyclops leuckw'[i et Thel'nlOcyclops neglecllls par rapport à la période 1968-1969 (GRAS et SAINT-JEAN,
en préparation) ; même accélération observée in silll chez 1Hoina el Diaphanosoma (voir plus loin).
Les mesures de la production primaire dans une station voisine de la zone d'étude (Bol) montrent plus préci-
sément un maintien de la production (g 02/m2/h) entre 1968 et 1972 puis une très forte augmentation jusqu'au
niveau critique du lac (assèchement partiel de la zone d'étude) atteint en 197:3 (LEMüALLE 1975). Des mesures
de la production efTectuées en 1972 et 1973 à Tchongolérom parallèlement aux échantillonnages, confîrment
l'évolution et les valeurs de production obtenues dans la station précédente. La baisse du stock de zooplancton
(mg/m2) est à peu près continue durant la période.
Les données obtenues (efTectif total NT, rapports J'I.E/NA et NJ/NA) sont reportées dans la figure 7, avec la
température moyenne de la masse d'eau et les taux de natalité b et b" calculés d'après la relation (28). Ces
données n'ont pas été représentées pour les séries de mai 1972 et de mars 1973 chez Diaphanosoma en raison de
l'instabilité manifeste de la population, instabilité provoquée par l'existence d'une mortalité surnuméraire
importante et fluctante des embryons, et pour les séries de août 1972 et de mai 1973 chez Bosmina en raison de
la faiblesse des efTectifs dénombrés. Les rapports moyens par série ont été calculés pour les 3 espèces citées à
partir des rapports NE/NA et ~J/NA précédents, et reportés dans la figure 6. S'y ajoutent deux points représen-
tant Daphnia bar'bala en mars 1968, où cette espéce était abondante. Chez cette espéce comme chez Bosmina
deux points ont été retenus pour 1968 pour tenir compte de l'irrégularité de la distribution des points (NE/NA'
NJ/NA) successifs de la série (cf. flg. 8 : point (bDe , NE/NA) symbolisés par une croix).
Les quelques observations suivantes peuvent être faites sur les caractéristiques des populations et sur leur
évolution.
Pour l'ensemble des espèces, trois faits sont à noter: d'une part les caractéristiques très différentes que
présentent les trois espèces principales et Daphnia, d'autre part la relative stabilité de leur structure à l'intérieur
de chaque série chez 1Hoina et Diaphanosoma, enfin l'évolution similaire de la structure observée entre 1968 et
1973 chez ces deux espèces, et les traits particuliers de l'évolution propre à 1\Joina.
Les changements de structure entre séries observés résultent à la fois de l'évolution pluriannuelle du biotope
signalée plus haut, et de la variabilité géographique de structure existant normalement à un moment donné.
N'ayant pas les données nécessaires pour mesurer le degré de variabilité de la structure dans la région naturelle
étudiée (l'Archipel-est), il est impossible de déterminer la part qui revient dans ces changements à l'évolution
de la population consécutive à l'évolution du biotope.
Toutefois, en ne considérant que le cas le plus significatif (Moina),
- l'évolution importante observée en 1972-1973 à Tchongolérom ainsi que la variation à peu près comparable
notée dans une station voisine «< Tchongolérom-Mélia »), qui sont de façon évidente en relation avec la baisse
de niveau du lac,
et la relative stabilité de structure observée à l'intérieur de chaque série et notamment en 1968,
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des moyennes hebdomadaires (ce qui donne 4 points) en 1968, et des moyennes par sèrie en 1972 et 1973 (cf. légende fig. 7).
font que la concentration et l'enrichissement du milieu résultant de la baisse du plan d'eau est probablement
l'élément majeur de ces changements. C'est ce qui a été admis, et qui fait que l'on parlera d'évolution, et non
de différences, de structure entre séries.
Chez lVToina et Diaphanosoma, si l'on excepte une variation de type vraiment accidentel (Aloina, mars 1973),
la structure de la population est relativement stable à l'échelle d'observation considérée. On peut en effet consi-
dérer que les fluctuations de 0.eI'0.A et de NJ/NAautour de la variation « significative ) de ces paramètres observée
dans chaque série, est de l'ordre de grandeur des fluctuations d'échantillonnage probables (l'analyse statistique
des données, complexe et de surcroît sans intérêt majeur dans ce travail n'a pas été faite). L'échelle d'observation
est ici définie par l'échelle à laquelle est analysé le phénomène, elle-même déterminée par le plan d'échantillonnage
appliqué (périodicité des récoltes et surface de la zone échantillonnée essentiellement), et par le niveau d'analyse
de la structure, ici les stades embryonnaire, juvénile et adulte.
En 1968 à Mélia, la stabilité se maintient malgré l'existence de variations importantes de la mortalité
apparente durant la période (voir variation de InNT d'une part et de b d'autre part). L'indépendance apparente de la
structure vis-à-vis de la mortalité extrinsèque suggère que la courbe de survie tend vers la forme exponentielle
chez les deux espèces. Cette supposition n'est pas en contradiction avec ce que l'on sait de la prédation exercée
sur ces expèces par les deux poissons zooplanctophages les plus abondants présents dans la zone d'étude
(LAUSANNE 1970; GRAS el al. en préparation).
Dans ces conditions, il est possible d'admettre que la relation (28) donne une estimation satisfaisante du
taux de natalité chez 1Hoina et Diaphanosoma, tout au moins une estimation moyenne de ce taux représentative
de chaque série d'observation. L'augmentation du taux de natalité sur la base De et les modifications de structure
constatés entre la période de hautes eaux et celle de basses eaux n'en est que plus significative. Chez l'v/oina,
NE/~A augmente de la valeur 2,8 en 1968 à la valeur 5,9 en janvier 1973, NJ/l\A passant en même temps d'une
valeur> 2 à une valeur <1,5, et b" de 0,6 à 1,2 environ.
Chez Bosmina, en 1968, NE/NA varie du simple au triple, et les fluctuations de NJ/NAsont plus importantes
en valeur relative que chez les deux espèces précédentes, ce qui rend l'instabilité observée vraisemblablement
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significative. Il semble qu'il n'en soit pas de même en janvier 1973. L'évolution du rapport l\.J/NA est par ailleurs
contraire à celle de 1~Ioina ou de Diaphanosoma puisque celui-ci est plus élevé en janvier 1973.
L'instabilité de 1968 résulterait de variations conjointes de la fécondité et du taux de mortalité respectif
des jeunes et des adultes, qui seraient ainsi différents. Il y aurait variation du rapport dJ/dA selon la nature du
prédateur, et modification de la structure avec ce rapport et la pression de prédation. Dans ce cas en effet la
structure n'est plus indépendante du taux de mortalité extrinsèque (§ 1.2.4., cas général). Bien qu'elle ne puisse
être étayée convenablement, cette hypothèse est réaliste, n'étant pas contredite par ce que l'on sait de la sélection
en fonction de l'âge qui pourrait être exercée sur Bosmina par les deux poissons zooplanctophages présents en
1968 : en effet Alesles baremoze, exercerait une prédation plus faible sur les jeunes que sur les adultes, et
Brachysynodontis batensoda, ne semble effectuer aucune sélection. Les deux prédateurs représentaient respec-
tivement 11 et 16 % de l'ichthyomasse sur la période 1966-1970, selon les estimations faites d'après des pèches
à la senne de rivage (LAUZANNE 1912). Brachysynodontis représentait 37 % en 1971-1972 (BENECH 1975), les
Alesles étant rares voire absents dans la zone d'étude.
Cas de Moina
Selon le modèle, l'augmentation du NE/NA et la diminution de ~J/NA en 1972 et 1973 correspond à une aug-
mentation du taux de natalité b" et à une diminution de la durée relative du développement juvénile D'j. Plus
précisément, le modèle fait dépendre la modification de NJ/NA (et de b") des changements supposé de D'j et
observé de NE/NA' qui tous deux représentent en première approximation la fonction de fécondité de la
population.
La diminution hypothétique de D'j est corroborée par deux faits:
elle est cohérente avec l'amélioration des conditions de nutrition et avec l'augmentation de la taille des
pontes (et de NE/NA) observés entre 1968 et 1973;
- les histogrammes de longueurs établis dans chaque série, montrent que le nombre des stades passe de 3-4
en 1968 à 2 stades en 1972-1973 (GRAS et SAINT-JEAN 1978.
A la réduction du nombre de stades juvéniles correspond une diminution de la durée du développement.
La durée relative du développement juvénile in situ a été évaluée dans chaque série à partir du nombre
de stades estimé d'après les histogrammes d'une part, et la durée relative d'un stade juvénile moyen (Di; "'0,5)
estimée d'après des observations en laboratoire d'autre part (voir note citée). Elle est de 1,5-2 en 1968 et de 1
en 1972 et 1973. Les valeurs théoriques correspondantes sont respectivement de 1,8 (1968), de 1,4 et 1,2 en mai
et aoùt 1972, et de 0,75 et 0,7 en janvier et mars 1973.
En 1968 et 197? les premières diffèrent peu des valeurs théoriques, de sorte que l'évolution de la structure
selon le modèle par augmentation de la fécondité et diminution de Dj par réduction du nombre des stades
juvéniles, est probable pour cette période.
L'évolution entre 1972 et 1973 pourrait s'expliquer, soit en admettant qu'il y a eu réduction de la durée
relative d'un stade juvénile moyen de la valeur 0,5 appliquable à 1968 et 1972, à la valeur 0,30-0,40, soit, Dj in
silu restant égal à l, en admettant une mortalité des jeunes très supérieure à celle des adultes (et des embryons).
Dans le premier cas en effet, la durée du développement in situ serait égall à 0,7 (2 stades X0,35), donc
identique à la valeur théorique indiquée ci-dessus. La seconde explication nous situe dans le cadre du modèle
général. Elle admet un grand nombre de solutions (de valeurs de d~ et de rapports d~'jd~) de sorte qu'elle n'a été
ici qu'examinée superficiellement. Elle est par ailleurs peu vraisemblable étant donné que le point défini par les
rapports NdNA et NJ/NA observés en 1973 (5 et 1,2) et la valeur 1 attribuée par hypothèse à Dj, se situent
pour ri = 0, dans la zone de convergence des lignes d'égales valeurs de r\J/N", autrement dit dans la zone où le
rapport des taux de mortalité des jeunes et des adultes a peu d'influence sur le rapport NJ/NA dont on cherche
à expliquer le changement. Enfin, rien ne permet de supposer qu'il y ait eu en 1973 une mortalité des jeunes très
supérieure à celle de 1972, mortalité par prédation s'entend.
L'explication la plus plausible de la diminution de NJ/NAest donc la première.
On en vient ainsi à conclure que l'évolution de la structure constatée entre 1968 et 1973, se serait chez
Moina, faite conformément au modèle retenu et serait décrite par la droite d'ajustement aux points (NE/NA'
NJ/NA) tracée sur la figure 6. Comme on l'a déjà dit, le facteur principal en serait une amélioration des conditions
de nutrition et le mécanisme la modification de la fonction de fécondité exprimée dans l'échelle biologique:
augmentation des taux mi, et diminution de l'âge à la première ponte D'j par réduction du nombre des stades
juvéniles entre 1968 (3-4 stades) et 1972 (2 stades), puis, de 1972 à 1973, par diminution de la durée relative
d'un ou des stades.
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Cette conclusion renforce indirectement la probabilité d'une augmentation réelle du taux de natalité sur
la base De prévue par le modèle, et nous autorise par ailleurs à représenter la variation de ce taux en fonction
du rapport NE/NA (fig. 8). Outre les points (NE/NA' bDe) relatifs à Moina, ont également été reportés sur la figure
les valeurs propres à Diaphanosoma, et, pour comparaison, celles de Bosmina. Ont également été tracées, les
courbes de variation de bDe avec ~E/NA dans l'hypothèse d'un rapport Dj/De constant et pour différentes valeurs
de ce rapport. Cela permet de mettre en évidence la variation observée de bDc à rapport Dj/De variable.
Bosmina diffère très nettement de Moina et de Diaphanosoma. Chez les deux dernières espèces les points
se répartissent assez bien autour d'une même droite d'équation b De = 0,23 f\dN A • Bien qu'ayant une structure
et des taux de natalité très différents, l'vIoina et Diaphanosoma semblent semble donc avoir la même loi de varia-
tion du taux de natalité avec la fécondité. Leur évolution consécutive à la baisse de niveau du lac est similaire,
à condition de considérer comme anormale et non significative l'intervention possible, notée à deux reprises en
mai 1972 et mars 1973 (voir p. 55), d'une mortalité surnuméraire des embryons chez Diaphanosoma. Ceci ne
paraît pas justifîé, puisque le phénomène d'avortements massifs noté n'a jamais été observé en période de hautes
eaux.
On notera que l'augmentation du taux de natalité, qui équivaut à la diminution du turn-over en nombres.
correspond à une augmentation de la production par individu. Le turn-over exprimé en unités De (TND = 1/e
b") passe ainsi de la valeur moyenne 1,6 en avril 1968 à la valeur 0,85 en janvier et mars 1973. Ces chiffres repré-
sentent, compte tenu de ce que De varie de 1 à 3 .jours avec la température au cours d'une année (température
comprise entre 18 et 30 OC), un écart de 5 à 0,85 jours du turn-over exprimé en jours (TN.). L'augmentation de
J
production correspond essentiellement à l'accroissement de la taille des pontes en ce qui concerne les adultes,
et à la réduction de la durée des stades juvéniles en ce qui concerne la phase juvénile. Les histogrammes de
longueur mentionnés plus haut ne montrant aucune augmentation de taille du premier stade juvénile ni des
primipares entre 1968 et 1973 (cf. GRAS et SAINT-JEA[,;, 1978), et les adultes âgés de grande taille étant par
ailleurs très peu nombreux dans la population, la part de productions revenant à l'accroissement en poids
durant le stade adulte est en effet probablement négligeable en valeur absolue.
Le problème se pose de savoir ce que pourraît être l'évolution de la structure chez Aloina s'il y avait une
nouvelle amélioration des conditions de nutrition, donc augmentation de la fécondité et du rapport NE/NA
au-delà des valeurs de 1973. Si on admet que le nombre minimum possible de stades juvéniles est 2 et que la durée
relative d'un stade juvénile moyen ne peut descendre en dessous de la valeur 0,3-0,4 mentionnée auparavant,
la valeur théorique Dj = 0,7 donnée par le modèle, représenteraient une limite inférieure de durée du dévelop-
pement juvénile. Dans cette hypothèse, l'évolution prévisible de NJ/NA et de b" par augmentation de NE/f\A
serait représentée par la ligne tracée en pointillés sur la figure 6, sauf intervention de phénomènes de mortalité
tel que les avortements observés chez Diaphanosoma. Il y aurait donc une forte augmentation de la proportion
des jeunes dans la population, et un accroissement plus faible que dans la phase précédente du taux de natalité.
C'est une évolution de ce type qui semble se produire chez Bosmina entre 1972 et 1973, la limite théorique
de D'i, égale à 1,7, étant chez cette espèce très supérieure à celle que prévoit le modèle en ce qui concerne Aloina
(N 0,7). La différence entre ces limites s'explique très bien puisque les valeurs maximales observées et théoriques
de Dj chez Moina, correspondent en gros aux valeurs minimales obtenues pour Bosmina ou plus généralement
pour les autres cladocères (GRAS et SAINT-JEAN, 1978).
Les applications théoriques (estimations du taux de natalité - § 2 et 4.1. ; établissement des relations
entre NE, NA et NJ - § 3) et pratiques à l'étude de la dynamique des populations de cladocères (§ 4.3.) des deux
versions particulières du modèle du LOTKA présentées, ne sont probablement pas limitatives.
Manuscrit reçu au Service des Publications de l'O.R.S.T.O.il1. le 13 avril 1978.
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GLOSSAIRE
Sont appelés:
paramètres d'abondance, ceux qui décrivent la population considérée à un moment donné: l'effectif N des
catégories faunistiques prises en compte et qui en définissent l'abondance, et les pourcentages P corres-
pondants, qui en définissent la structure;
paramètres d'accroissement, ceux qui décrivent les variations temporelles d'abondance de la population
ou permettent en théorie de les prévoir: taux instantanés ou finis de natalité, de mortalité, d'accroissement
en nombre;
paramètres biologiques, ceux qui en fait déterminent l'état et l'évolution de la population, i.e. les caracté-
ristiques biologiques de l'espèce placée dans son environnement.
1. Paramètres d'abondance
Ni : effectif d'un stade, d'un groupe de stades ou d'un groupe d'âge i, où i désigne le nO du groupe ou du stade.
NE, NJ, ;'\lA' I\T : respectivement effectif des œufs et embryons, des jeunes, des adultes et des individus libres
(NT = NJ+NA ).
Pi : proportion, exprimée ou non en %, que représente le groupe ou le stade i par rapport à l'effectif total:
Pi = Ni/~T'
Effectif réduit ni : effectif, constant, d'un stade ou groupe i dans la population stable, exprimé en nombres
relatifs à une fonction de répartition par âge des effectifs d'ordonnée à l'âge 0 égale à l, et par la relation
l(x) dx, où les âges Xi--l et Xi exprimés en jours délimitent le
- pxl''Xi
générale suivante : ni = ~ e
Xi-l
stade ou le groupe, et p le taux d'accroissement de la population.
Effectif réel Ni : effectif, variable avec le taux d'accroissement, du même stade ou groupe exprimé au temps t-
en nomb" d'individu" ,t pa' la "laLion Ni ~ Bt \ .
c.;
Ces deux notions d'effectifs sont désignées par un symbole difIérent dans le § 1.1. seulement. Dans les
chapitres suivants, seul le symbole N est conservé, N désignant tantàt l'effectif réduit du stade dans la population
stable, tantàt l'effectif observé du même stade dans la population naturelle.
2. Paramètres biologiques
Di durée moyenne d'un stade i quelconque, i.e. intervalle de temps en jours séparant les deux mues délimitant
le stade.
De durée moyenne du développement (ou du stade) embryonnaire, i.e. temps en jours séparant la ponte des
œufs dans la poche incubatrice de la libération des nouveaux-nés.
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durée moyenne du développemenl (ou du slade) juvénile, i.e. temps séparant la naissance d'un individu
moyen de sa première ponte (en jours).
durée relalive du développemenl (ou du slade) juvénile: durée de ce stade exprimée en unités égales à De
par le rapport Dj/De entre la durée du stade juvénile à une température donnée et la durée du stade
embryonnaire à la même température.
durée relalive du slade i : rapport Di/De.
: durée relalive d'un slade juvénile moyen, i.e. rapport de la durée relative du stade juvénile au nombre de
stades juvéniles (Ns ) : D;; = D'j' /Ns .
Iz : probabilité qu'a, à sa naissance, un individu femelle de survivre jusqu'à l'âge x (en jours) ou z (en
unités De), exprimée par rapport à une valeur égale à 1 à la naissance (âge 0).
taux de fécondité du stade i : nombre de nouveaux-nés femelles nés vivants produits par unité de temps
par une femelle moyenne du stade i.
âge maximum possible de l'espèce, ici déterminé normalement expérimentalement et pour des conditions
excluant les phénomènes limitants.
âge maximum de l'espèce, déterminé après substitution d'une courbe rectangulaire à la courbe de survie
de type rectangulaire supposée être expérimentale (courbes 2 et 1, fig. 2 dl. Dans un cas idéal M est l'espé-
rance de vie à la naissance :
:3. Paramètres d'accroissement
3.1. Définition générale
Taux inslanlanés. Au temps t, l'accroissement instantané en nombre dN d'une population d'effectif NT(t) est
égal au nombre instantané de naissance (Nn(t)) diminué des décès (Nd(t)), et défini par les relations suivantes:
dN = N!I(t) - Nd(t) = B(t)dt - D(t)dt = (b -- d) :\T(t)dt = r NT(t)dt.
L'accroissement de la population est décrit par la forme intégrée de cette relation:
(a) ;\fT(t) = NT 0 e rt, où ~T(o) est l'effectif à un temps initial arbitraire et l\T(t) l'effectif t unités de temps plus
tard (ou plus tôt).
(b) r -_ . d[\;" b 1 . ( .. d' .--=-=--~ = - d est etaux lllstantané per caplta) accrOlssement ;
NT(t)dt
N n(t)(c) B(t) = b NT(t) = ---;:u-
(d) b = ;\fn(t)
NT(t)dt
Taux finis
B(t)dt est le taux instantané de natalité;
l'\T(t)dt
Le taux fini de natalité est le rapport du nombre de nouveaux-nés Nn produits par la population pendant
un intervalle de temps unité ~t (de t à t+ 1) à l'effectif initial de la population:
Nn de t à t+l(e) ~ = ~~(-t)-
De même on définit le taux fini de mortalité par la relation
Nd de t à t+l t
-------- e
NT(t) ,
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le taux fini d'accroissement par
p = ~N (t, t+1) = _ il
:"JT(l) ~.
Dans une population humaine ces taux peuvent être évalués après recensement annuel des naissances et
des décès.
Relation entre taux (Înis et instantanés
Ces relations postulent que b, d (et r) sont constants pendant l'intervalle ~t, condition qui implique un
accroissement en nombre exponentiel et la stabilité de la structure d'âge.
NT(l) et NT(o) étant respectivement l'effectif de la population au temps t = 1 et au temps initial t = 0,
on peut écrire successivement:
NT(l) = NT(o)+Nn(O,l) -- :'l'd(O,l)'
NT(l) i\'n i\'d :\n -- :\d ~N-~ = 1 + -- -- -- = 1 + ------ = 1 + j- , pUiS (relation (a))
NT(o) NT(o) NT(o) NT(o) ~T(o)
e r = 1+~ - ~ = 1+p, d'où l'on tire les relations fondamentales:
(f) r = (b - d) = ln (1 +~ - ~) = ln (1 +p), où le taux fini de mortalité ne peut être nul (sans quoi cela
signifierait que les organismes ont une durée de vie illimitée).
Lorsque ~ peut être négligé, la relation précédente se transforme: b ~- ln (1 +~).
Lorsque l'intervalle de temps de référence t, t+1 est égal à la durée de développement embryonnaire, la
relation (f) s'écrit sous la forme suivante où apparaît ce paramètre:
1
r = (b - d) = - ln (1+~ - ~).
De
On établit également les relations suivantes:
(g) b = ~ ~T(l) = ~ _r_ . et
:'\T e r -1
_ NT(l) __r_(h) r - p ;\.-0--- - P e r -.1 ' où NT est l'effectif moyen de la population pendant l'intervalle t, t+l.
"T
Cet intervalle varie selon les organismes, leur vitesse de développement, leur fécondité. Pour l'espèce
humaine il est en général égal à un an, de sorte que b, d et r sont exprimés sur une base annuelle.
Chez les cladocères ils sont généralement exprimés sur la base journalière, mais peuvent l'être également,
comme nous l'avons fait, sur la base de la durée du développement embryonnaire.
L'accroissement de la population peut être également défini par le coeffîcient de multiplication par tête
À = er (nombre d'individus produits par individu de la population par unité de temps) :
NT(t) = NT(o)À t (relation (a)).
3.2. Paramètres d'accroissement relatifs à la population naturelle
NT(l) - NT(o) d" b d lit' d t l" t Il d t (t) N tr = -- t : taux accl'oLssement 0 sel'vé e a popu a IOn uran III erva e e emps 0, . T(o) es
l'effectif observé au début de l'intervalle et l'i'T(t) l'effectif t unités de temps plus tard.
b taux de natalité appliqué à l'intervalle (0, t) - estimé par la relation (28) ou par une autre méthode.
d : taux de mortalité générale: d = b - r.
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3.3. Paramètres d'accroissement relatifs aux notions de population stable distinguées dans le texte, exprimés
ici sur la base journalière
rm capacité innée d'accroissemenL d'une espèce;
taux d'accroissement de la population fictive considérée
soit au sens large, i.e. celui de la population définie par les fonctions intrinsèques (ou expérimentales)
de survie et de fécondité (voir texte),
soit au sens particulier admis dans le modèle, i.e. celui d'une population à courbe intrinsèque de survie
rectangulaire.
r' capacité naturelle d'accroissement de la même espèce;
taux d'accroissement de la population naturelle stable considérée
soit au sens large, i.e. celui de la population définie par les fonctions naturelles ou écologiques de survie
et de fécondité correspondant à un état momentané du peuplement et du milieu,
soit au sens particulier admis dans le modèle, i.e. celui d'une population à courbe de survie exponen-
tielle (cas particulier) ou multiexponentielle (cas général).
Dans le modèle, le taux de mortalité générale d est décomposé en taux de mortalité intrinsèque et
extrinsèque.
dt taux de mortalité finale; s'applique aux individus d'âge M présents dans la population et représente la
mortalité intrinsèque (assimilée ici à la mortalité physiologique)
--rm'lI
dt = C(M) = b e dans la population fictive (= d dans ce cas) ou la population naturelle stable à
--(r' + de)M
courbe de survie exponentielle (= b e ) ;
-r'M
dt = b e I(M) dans la population à courbe de survie conforme à la fonction (1).
di taux de mortalité extrinsèque du groupe d'âge ou du stade i ; dE ; dA ; dJ , sont respectivement le taux de
mortalité (extrinsèque; des embryons des adultes et des jeunes.
de taux de mortalité extrinsèque de la population naturelle stable à courbe de survie multiexponentielle
i = m
de -- ,.,
- .....
i = 1
"-
di Pi ; de cO''I'espond à la mortalité intervenant entre les âges 0 et M.
de taux de mortalité extrinsèque de la population naturelle stable à courbe de survie exponentielle; de
s'applique aux individus d'âge compris entre 0 et ,1.
b taux de natalité -- b = 1/l\T, l\T étant l'effectif réduit et 1 l'ordonnée B.
b est l'ordonnée à l'âge 0 de la courbe de répartition par âg'e des proportions: b = C(o) ; voir définition
générale p. 60 (relation (d)).
B ordonnée il l'âge 0 de la fonction de répartition des effectifs réduits par âge - n(o)/dx = B = 1.
B(t) : ordonnée à l'âge 0 de la fonction de répartition des effectifs réels par âge: No(t)/dx = B(t) ; voir définition
générale p. 60 (relation (c)).
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